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EGRON VALLEN 


EINLEITUNG. 


Das Problem der vergleichend-anatomischen Bedeutung des Schildkroten- 
panzers hat von jeher im Brennpunkte eines lebhaften Interesses gestanden. 
Es wurde namlich immer wieder zur Behandlung aufgenommen und dabei 
in grosserem oder kleinerem Umfange sowohl vom anatomischen, palaon- 
tologischen wie vom embryologischen Gesichtswinkel aus betrachtet. Diese 
Untersuchungen haben indessen zu den meist wechselnden Ergebnissen gefuhrt. 


Ungeachtet dessen, dass der Schildkrotenpanzer wiederholt zum Gegenstande 


embryologischer Studien wurde, ist die Kenntnis seiner Ontogenie sehr unvoll- 


standig. Wahrend gewisse Partien zuweilen einer eingehenden Analyse unter- 
worfen wurden, hat man anderen dagegen geringere Aufmerksamkeit gewidmet 
oder sie einfach unbertcksichtigt gelassen. Daran tragt am Oftesten Material- 
mangel die meiste Schuld. Da noch dazu recht bedeutende Meinungsverschieden- 
heiten beziiglich der Anlageverhaltnisse und der fruiheren Entwicklung der 
einzelnen Panzerelemente und beztglich der Schatzung ihres morphologischen 
Wertes herrschen, so darf es einen nicht verwundern, wenn die embryologischen 
Befunde nicht dazu angesehen werden konnen, zu den mehr schwer wiegenden 
Beitragen in der Debatte uber die vergleichend-anatomische Bedeutung des 
Panzers zu gehoren. Es wurde sogar mitunter die Auffassung laut, dass die 
Embryonalentwicklung uberhaupt keinen Bescheid in dieser Frage zu geben 
vermag. 

Es lag also sehr nahe, diese Lticke in der Kenntnis dieses Abschnittes in 
der Ontogenie des Panzers tunlichst auszuftllen zu versuchen und zu unter- 
suchen, in welchem Masse die dabei erhaltenen Befunde zur Losung des Pro- 
blemes beitragen konnen. Wahrend der fortschreitenden Untersuchung sind 
indessen einige wahrend der Ontogenese auftretende anatomische Einzel- 
heiten aufgetaucht, die nicht direkt im Zusammenhange mit der Panzer- 
bildung stehen, die aber, in einem gewissen Masse von spateren Errungen- 
schaften der Palaontologie unterstutzt, indirekt scheinbar wertvolle Hinweise 
fur die Deutung gewisser Panzerelemente geben konnen. Es scheint ausserdem 
nicht ausgeschlossen, dass die betreffenden Gebilde auch einen Wink fur die 
Abstammung der Schildkroten geben k6nnen. 

Diese Untersuchungen sind im Zootomischen Institut der Hochschule zu 
Stockholm ausgefthrt worden. Dem Vorstand dieses Instituts, meinem hoch- 
verehrten Lehrer, Herrn Professor Dr. N1Ls HOLMGREN, der auf entgegen- 
kommende Weise gestattete, die wertvolle Praparatensammlung des Insti- 
tutes zu benutzen, und der dazu die grosse Freundlichkeit hatte, noch mehr 
Material fir meine Studien anzuschaffen, spreche ich hiermit meinen verbind- 


lichsten Dank aus. Auch ftir das wohlwollende Interesse, das Professor HoLM- 
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GREN wahrend meiner Studien meiner Arbeit gezeigt hat und fur die guten 
Ratschlage und Anweisungen, die mir dabei zu teil wurden, danke ich ihm 
noch an dieser Stelle ganz besonders. Gleichzeitig mochte ich nicht ver- 
saumen, dem Kustos der Vertebratenabteilung des Reichsmuseums zu Stock- 
holm, Herrn Professor Dr. H1ALMAR RENDAHL, der mir_ bereitwilliger- 
weise die Schildkré6tensammlung zur Verfugung gestellt hat, ergebenst zu 
danken. — Die Ubersetzung der Arbeit ins Deutsche verdanke ich Herrn 


Dr. Bryk, Stockholm. 


MATERIAL UND METHODIK. 


Fir die vorliegende Untersuchung ist mir folgendes Material zur Verfugung 
gestanden (die angegebenen Langenmasse, die nach der Fixierung genommen 
wurden, beziehen sich, wenn nicht anders angegeben ist, auf den integumentalen 


Ruckenschild) : 


Dermochelys coriacea (L.): 7,5 mm (10 Tage), 8,0 mm (12 T.), 8,5 mm 
(15 T.), 10.0 mm (17 T.), 14,0 mm (19 T.), 15,0 mm (21 T.), samtliche 
Steiss-Scheitellangen (S.S.L.), 19,3 mm (29 T.). 

Chelydra serpentina (L.): 9,1 mm, 10,3 mm, 30,5 mm. 

Chrysemys picta (SCHNEID.): 4,5 mm, 5,7 mm, 6,3 mm, 7,8 mm, 8,8 mm. 

Chrysemys cinerea (BROWN): 5,7 mm, 6,3 mm, 6,8 mm, 9,5 mm, 11,2 mm, 
16,1 mm, 19,2 mm, 22,1 mm, 22,3 mm, 22,7 mm. 

Chrysemys spec.: 4,3 mm, 4,5 mm, 5,0 mm, 5,5 mm, 7,1 mm. 

Chelone mydas (L.): 9,1 mm (14 T.), 10,2 mm (16 T.), 12,6 mm (19 7 
14,6 mm (22 T.), 40 mm. 

Lepidochelys olivacea (ESCHSCHOLTZ): 10,5 mm (12 T.), 11,2 mm (13 
(beide S.S.L.), 7, mm (14 T.), 7,4 mm (15 T.), 8,0 mm (16 
8,3 mm (17 T.), 8,9 mm (18 T.), 10,4 mm (19 T.), 11,3 mm (20 
11,9 mm (21 T.), 12,3 mm (22 T.), 13,5 mm (23 T.), 14,5 mm (24° 
15,2 mm (24 T.), 16,2 mm (24 T.), 18,0 mm (26 T.), 21,5 mm (28 

Sternothaerus derbianus GRAY: 8,2 mm, 9,1 mm, 10,2 mm. 

Trionyx sinensis W1EGM.: 58,0 mm, 88,0 mm. 

Trionyx japonicus SCHLEG.: 7,5 mm (22 T.), 8,3 mm (25 T.), 8,9 mm (27 
12,5 mm (37 T.), 13,7 mm (39 T.). 

Trionyx ferox (PENNANT & GARDEN): 80 mm. 

Trionyx muticus LESUEUR: 80 mm. 

Emyda vittata PETERS: 203 mm. 

Cyclanorbis senegalensis (Dum. & BispRr.): 51 mm, 109 mm. 

Fir die vergleichende Untersuchung ist ausserdem das folgende Material 


benutzt worden: 
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Scincus officinalis LAuR.: 42 mm, 47 mm, 62 mm, 104 mm, I16,5 mm. 
Crocodilus cataphractus CUVIER: 46 mm. 
Die Langenmasse beziehen sich hier auf den Abstand von der Maulspitze 


bis zur Kloakenspalte. 


Diese Stadien waren in Bourns und SusAs Gemisch sowie in Formol fixiert. 
Auch im Spiritus aufbewahrte Exemplare kamen zur Anwendung. Die meisten 
wurden in Quer- und Langsschnittserien — einige wurden auch teils in Langs-, 
teils in Querschnittserien von 6 bis 20u zerlegt. An grosseren Exemplaren 
wurden kleinere Stiicke aus ausgewahlten Teilen des Panzers fur die mikro- 
skopische Untersuchung herausgeschnitten und in Schnitte zerlegt. Das Ein- 
bettungsmaterial war Paraffin. Die meisten Schnittserien wurden nach der 
Azan-Methode gefarbt. Auch wurden Farbungsversuche mit Nucplascoll und 
Hamalaun vorgenommen. Ausserdem wurde das ganze Embryo mitunter in 
Alizarin gefarbt und danach in Benzol aufgehellt. Zur Herstellung der 
graphischen Rekonstruktionsbilder wurden die Schnitte auf photographischem 


Wege vergrossert. 


DER RUCKENSCHILD (CARAPAX). 


DIE NEURALIA UND COSTALIA. 


Die Neuralia und Costalia, die den unvergleichlich grossten Teil des Rucken- 


der Thecophoren ausmachen, bilden zusammen seinen zentralen 


Teil, den sogenannten Chelodiscus. Die ersteren werden von plattformigen, 


der Form nach tetra-, hexa- oder oktogonalen Elementen von variierender 
Grosse dargestellt, die in der Rutckenschildmitte in unpaariger Langsreihe 
angeordnet liegen. Sehr oft sind es acht an der Zahl. Bisweilen sind es 
weniger, weil ein bis drei hintere Elemente fehlen. Bei einer nicht unbe- 
deutenden Anzahl der Pleurodira-Genera (Chelodina, Platemys, Emydura, El- 
seya) fehlen sie ganz und gar. Mit den darunterliegenden Dorsolumbalwirbeln 
stehen sie in naher Verbindung. Sie sind namlich so intim mit jedem ent- 
sprechenden Neuralbogen assoziiert, dass man fast den Eindruck gewinnt, 
dass sie verbreiterte Partien der letzteren sind. Die neurale Knochenserie wird 
von den in der Querrichtung des Rutckenschildes ausgezogenen Costalia 
flankiert, die in einer Zahl von acht jederseits auftreten. Von diesen Costalia 
ist das vorderste Paar in der Regel am breitesten und das hinterste am 
schmalsten. Die Costalia sind ebenfalls dem Stammskelette angeschlossen, 
wobei jedes einzelne von ihnen ohne sichtbare Grenze in jeden einzelnen 
Korper der acht mittelsten Rumpfrippen ubergeht. Diese Rippenkorper 
machen sich nicht selten in Form eines reliefartigen Gebildes auf den Unter- 


seiten der Platten deutlich bemerkbar. Die proximalen Teile der Rippen da- 
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gegen, die Rippenhalse, biegen von der Platte selbst in medianer Richtung ab, 
um die basalen Partien der Neuralbogen zu erreichen, wahrend die freien 
medianen Endpartien der Plattengebilde dachartig tiber jene Rippenhalse in 
dorsomedialer Richtung fortsetzen und mit der neuralen Knochenserie in 
Kontakt treten. In solchen Fallen, in denen die Neuralia ganz oder nur zum 
Teil fehlen, begegnen die Costalplatten der beiden Seiten einander in der 
Mittellinie des Schildes. Bei einer Reihe von Schildkréten, wie bei den See- 
schildkroten, verschmalern sie sich distal mehr oder weniger jah, wobei nur 
die dadurch mehr oder weniger rippenahnlichen Endpartien bis zu den peri- 
pheren Teilen des Panzers gelangen. Die dazwischen gelegenen Lutcken im 
Panzer, die sogenannten Lateralfontanellen, werden dann von ausserordentlich 
dickem und hartem Unterhautbindegewebe ausgefiillt. 

Bei Dermochelys coriacea begegnet man anderen Verhaltnissen. Ihr Panzer, 
der aus zahlreichen, oberflachlich in der Unterhaut gelegenen, mosaikartig 
angeordneten Knochentafelchen von polygonaler Form besteht, unterscheidet 
sich wesentlich von dem der Thecophoren. Von diesem Mosaikpanzer sind 
die Neurapophysen und Rippen durch die machtige Lederhaut geschieden. Mit 
Ausnahme der ersten besitzen die Thorakalwirbel lateral erweiterte und ver- 
dickte Dornfortsatze, die nach oben zu etwas ausgehohlt sind. Diese stehen 
nicht miteinander in Verbindung. Alle Rumpfrippen, mit Ausnahme des letzten 
Paares, sind etwas ausgebreitet. Diese Erweiterungen, die sehr dtinn sind, 
sind am _ breitesten am proximalen Teil des Rippenkorpers und - ver- 
jungen sich allmahlich nach seinem distalen Ende, das an dem von VOLKER 
(1913) untersuchten Exemplar chondral ist (GERVAIS, 1878; BOULENGER, 
1889; VOLKER, 1913; DERANIYAGALA, 1930). 


DIE ENTWICKLUNG DER NEURALIA UND COSTALIA. 


Wahrend die grosse Mehrzahl von vergleichenden Anatomen und von 
Palaontologen dartber einig zu sein scheint, dass die peripheren Elemente im 
Riickenpanzer, wie die Nuchalplatte, die Pygal- und Marginalplatten, dermaler 
Herkunft sind und Teile eines mehr oder weniger vollstandigen wie spezi- 
fischen Schildkrotenpanzers darstellen, hat seit alters her das Problem des 
morphologischen Wertes der Neuralia und Costalia den zentralen Kern der 
Debatte ausgemacht. Hierbei stehen hauptsachlich zwei Ansichten einander 
gegentiber. Einige meinen, dass die zentrale Partie des Carapax aus Ver- 
breiterungen der Neurapophysen und Rippen und deren Verwachsungen zwischen 
diesen und untereinander besteht (CUVIER, 1799, 1812, 1825, 1835; GEOFFROY 
St. 1809; BoyJaNnus, 1819—1821; MECKEL, 1824; WAGLER, 1830; 
Huxiey, 1871; BOULENGER, 1889; VAN BEMMELiN, 1896; JAEKEL, 1902, 
IQII, 1914, 1918; v. HUENE, 1920; WILLISTON, 1925; GADOW, 1933; U.a.). 


Andere messen dagegen der thekabildenden Rolle des Endoskelettes eine 
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mehr untergeordnete Bedeutung bei und hegen sehr oft die Uberzeugung, dass 
der Riickenschild in seiner Totalitat aus in der Unterhaut gebildeten Platten 
besteht, von denen ein Teil, namlich die Neural- und Costalplatten, sekundar 
Anschluss an das Stammskelett gefunden hat. Diese letzterwahnte Auffassung 
hat grosse Verbreitung und tiefe Verankerung innerhalb der vergleichend- 
anatomischen und palaontologischen Kreise gefunden, wovon eine ansehnliche 
Menge von Arbeiten zeugen konnen (WIEDEMANN, 1802; CARus, 1828, 1834; 
MULLER, 1834; STANNIUS, 1856; OwEN, 1866; Baur, 1886, 1887 a, 1889, 
1896; Z1TTEL, 1887—-00; HAECKEL, 1895; COPE, 1896 b; GEGENBAUR, 1898; 
Hay, 1898, 1908, 1922, 1928; Case, 1897; Gapow, 1899; DOLLO, 1901, 1903 

und b; Ocusui, 1911; VOLKER, 1913; VERSLUYS, 1914, 1927; WATSON, 
1914; ABEL, 1919; WIMAN, 1930; LANGE, 1931 a; ROMER, 1933; REMANE, 
1930; U.a.). 

Nach den Ergebnissen zu urteilen, zu denen die entwicklungsgeschichtlichen 
Untersuchungen hieruber geftthrt haben, herrscht ein gleicher Ansichtsdua- 
lismus auch unter den Embryologen. Einige von diesen haben namlich ge- 
funden, dass die Neuralia und Costalia als ausschliesslich perichondrale Ver- 
knocherungen der entsprechenden Stammskeletteile entstehen. Unter diesen 
Forschern bemerkt man zuerst RATHKE (1848), der ein Embryo von Testudo 
graeca und Chelone mydas, sowie postembryonale Stadien von folgenden Arten 
untersucht hat: Emys europaea, E. lutaria (beide = E. orbicularis), Chelone 
mydas, Chelone virgata (Ch. mydas), Chelone imbricata, Sphargis (Dermo- 
chelys) coriacea, Terrapene tricarinata (Cinosternum scorpioides), Terrapene 
pensylvanica (Cinosternum pensylvanicum), Pentonyx capensis (Pelome- 
dusa galeata), Platemys Spixii, Trionyx aegypticus (T. triunguis), Trionyx 

ticus, Trionyx ocellatus (T. hurum). Zu den gleichen Ergebnissen sind 
ferner gekommen: Haycrart (1890) bei Embryonen von Chelone mydas und 
Homopus areolatus, GOETTE (1899) bei Embryonen von Chelone imbricata, 
Podocnemis sp. und Emydura albertsu, sowie postembryonalen Stadien von 
Chelone imbricata und Clemmys caspica, NEWMAN (1906) bei Embryonen von 
Chelydra serpentina und Graptemys geographica und DERANIYAGALA (1930) 
bei Embryonen von Caretta caretta (Thalassochelys caretta) und Dermo- 
chelys. Andere dagegen, wie MULLER (1835), PETERS (1839), WAGNER 


(1841), Owen (1849), PARKER (1868), HOFFMANN (1878, 1890), STOFFERT 


(1889), MENGER (1922, nach VERSLUYs 1914 und nach LANGE 1931 b), JOAN 
PROCTER (1922) und ZANGERL (1939) glauben ihre Anerkennung der Haut- 
knochentheorie geben zu konnen. Das Untersuchungsmaterial, dessen sich 
diese Forscher bedient haben, wird im folgenden mitgeteilt werden. 

In der weiter unten beschriebenen Untersuchung, die es zunachst auf die 
Klarlegung der Entwicklung der eventuell thekabildenden endoskelettalen 
Elemente und der Unterhaut sowie auf das gegenseitige Verhalten hierbei 


zwischen den erwahnten Skelettelementen einerseits und dem kutanen Gewebe 
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andrerseits absieht, wurde, weil samtliche hier untersuchten Formen hierin ein 
im Prinzip ubereinstimmendes Verhalten zeigen, eine von diesen, namlich 
Lepidochelys olivacea, als reprasentativer Typus aufgestellt. Deise Form ist vor 
allem wegen ihres langsamen Entwicklungsverlaufes hierzu geeignet. Ihre 
Stadienserie, die aus dicht nacheinander folgenden embryonalen Stadien be- 
steht, musste indessen durch mehr fortgeschrittene erganzt werden. Fir diese 
spatere Entwicklungsphase sind hauptsachlich Embryonen und postembryonale 
Stadien von Chrysemys cinerea zur Anwendung gekommen. 

Als Ausgangspunkt zur folgenden Darstellung dieser Detailuntersuchung 
habe ich 

das Stadium von 10,5 mm S.S.L. (12 Tage) 
gewahlt. 

Ausserlich ist das betreffende Embryo durch eine langgestreckte und beinahe 
gleichmassig schmale Korperform charakterisiert. Durch eine schwach relief- 
artige Leiste, die eine erste Andeutung der marginalen Ringfalte darstellt, im 
folgenden nur Marginalfalte genannt, hat der integumentale Rtickenschild 
beinahe seine Begrenzung gegen den Rumpf an und fir sich markiert erhalten. 
Diese Falte verlauft langs jeder Korperseite, tber die Mitte deren Hohe, und 
erstreckt sich von der Gegend direkt tber der Basis der vorderen Extremi- 
tat uber die Ansatzstelle der hinteren Extremitat hinaus, um gleich hinter 
dieser in dorsale Richtung zu schwenken und sich in der Mittellinie mit der 
entsprechenden Bildung auf der anderen Seite zu vereinigen. 

Das Unterhautsbindegewebe, dessen Entwicklung etwas friher begonnen 
hat, macht sich als eine kraftige Verdichtung des Zellmaterials in der Marginal- 
falte (Fig. 1 [S. 11], M.v.) bemerkbar. Im utbrigen wird der Zwischenraum 
zwischen der Epidermis der Rtickenseite und den axialen Organen, d.h. das 
Gebiet, in dem sich die Unterhaut spater zum nicht unwesentlichen Teile aus- 
breiten wird, von einer ziemlich homogenen, schutterkernigen embryonalen 
Bindegewebemasse ausgefillt. 

Die Neuralbogen (Fig. 1 [S. 11], B.d) zeigen sich ,,segmental’’ in Form 
marginaler Verdichtungen der medialen Partie des axialen Mesenchyms (Fig. 1 
[S. 11], a. M.) zu beiden Seiten des Ruckenmarks. Diese Verdichtungen bilden 
schwach gebogene, lateral konvexe, stabformige Blasteme, die sich mit einem 
starker verdichteten Basalteile in dorsaler Richtung nach oben zu erheben, 
worunter sie sich mehr und mehr verdunnen, um schliesslich kontinuierlich 
in das undifferenzierte Ursprungsgewebe tberzugehen. 

Die Rippenanlagen (Fig. 1 [S. 11], R.) treten in Hohe der Chorda dorsalis 
auf und bestehen aus selbstandigen mesenchymatischen Verdichtungen. Diese 
nehmen die Form ellipsoider Korper an, deren Langenausdehnung hauptsach- 
lich in dorsomedian-ventrolateraler Richtung verlauft. Sie liegen grodsstenteils 
in den intermuskularen Septen eingeschlossen, die, nach jungeren Stadien zu 


schliessen, segmentale Ausdehnungen des axialen Mesenchyms sein durften. 


v 
OAND 
4 
/ 


EGRON VALLEN 
Die distalen Rippenenden, die ausserhalb der Septen hervorragen, befinden 
sich in gleicher Hohe mit der Marginalfaltenverdichtung, von der sie durch 


eine diinne Schicht von mehr schitterkernigem Gewebe getrennt werden. 


Das Stadium von 11,2 mm S. S. L. (13 Tage). 


Von diesem Stadium an nehmen die Embryonen allmahlich das typische 


Schildkrotenaussehen an. Dies wird vor allem durch die Ausformung des in- 
tegumentalen Ruckenschildes sowie in nicht geringem Grade auch durch die 
Zunahme des Rumpfes an Breite augensichtlich. Der integumentale Carapax 
hat namlich hier auch seine vordere Begrenzung durch Verlangerung der 
bereits nun immer deutlicher hervortretenden marginalen Lateralfaite in 
kraniomedialer Richtung zu einer Nackenfalte in der Nackenregion des 
Rumpfes erhalten und ist dadurch vom Rumpfe im ubrigen abgesetzt worden. 

Die Anlagen zu den Neuralbogen und Rippen haben sowohl an Umfang wie 
an Dichtigkeit zugenommen. Die ersteren erstrecken sich nunmehr weiter dorsal 
und reichen hinauf zum medialen Unterrand des Ruckenmuskels. Nach oben 
erweitern sie sich etwas in der Langsrichtung des Embryos zu. Die Rippen- 
anlagen haben sich hauptsachlich in medialer Richtung verlangert, wodurch 
sie mit den basalen Teilen der Bogenanlagen in Kontakt gekommen sind. Die 
Marginalfaltenverdichtung zeigt ungefahr gleiche Ausdehnung wie im vorigen 
Stadium. 

Bei Emys orbicularis scheinen nach EMELIANOV (1936) in bezug auf die 
Entwicklung der Rippen einige andere Verhaltnisse vorzuliegen. An einem 
ersten Stadium, in welchem die Wirbelsaule zum Teil aus Mesenchym, zum 
Teil aus Vorknorpel besteht, fand namlich jener Verfasser Rippenanlagen 
als Mesenchymanhaufungen ,,langs dem Innenrande der transversalen Septen*. 
Hierin stimmt sie nach demselben Gewahrsmanne mit anderen Amniota 
uberein. Dagegen unterscheidet sie sich von den letzteren u. a. dadurch, dass 


sich die Rippenanlagen intim an die oberen Bogenanlagen anschliessen. 


Stadien von 7,0 mm (14 Tage), 7,4 mm (15 Tage), 8,0 mm (16 Tage), 


¥.3 mm (17 Tage) und 8,9 mm (18 Tage). 


/ 

Bei diesen samtlichen Stadien liegen die Anlagen der Neuralbogen und 
Rippen im knorpeligen Zustand vor. Die nach oben erweiterten oberen Partien 
der Bogenanlagen, die an den jungeren Stadien immerfort von paarigen 
Basidorsalia dargestellt werden (Fig. 2 [S. 11], B.d.), ziehen sich sukzessive 
zu einem kurzeren nach vorn und einem langeren nach hinten gerichteten 
Gelenkfortsatz aus. Der zwischen diesen liegende Teil des oberen Randes 
erhebt sich allmahlich zu einem abgerundeten Hocker (Fig. 2 [S. 11], Sp.), 
der mit dem von GOETTE (1899) bei Chelone imbricata abgebildeten und be- 
schriebenen und als Spinalhocker benannten homolog ist. Auf einem jeden 


Basidorsale lauft langs dem inneren, oberen Rande des vorderen und hinteren 
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Gelenkfortsatzes sowie langs der dazwischenliegenden Spinalhéckerbasis eine 
scharfschneidige Leiste, die sich wahrend des Entwicklungsganges sukzessive 
dem entsprechenden Gebilde des Basidorsale der entgegengesetzten Seite nahert, 
um sich schliesslich mit ihm zu vereinigen. Die basalen Partien der Bogen- 
anlagen, die zwischen zwei nahe liegenden Wirbelkorpern hineindringen, be- 
halten die ganze Periode hindurch eine prochondrale Struktur bei, die die 
Grenze dem relativ -weit im Verknorpelungsprozesse fortgeschrittenen Wirbel- 
korper gegenuber markiert. 

Die Rippen (Fig. 2 [S. 11], R.) werden von gerundeten, zum grossten Teil 
gleichmassig schmalen Knorpelstabchen dargestellt, die distal etwas schmaler 
werden. Der proximale Teil des Rippenkorpers biegt sich in einem sanften 
Sogen um, dessen obere Flache sich bedeutend oberhalb der halben Hohe des 
betreffenden Neuralbogen befindet. Der grdssere, distale Teil dagegen ist 
gerade. Wahrend der Entwicklung nehmen die Rippen an Lange zu. Propor- 
tional ihrer Zunahme vergrossert sich der ,,weiche Carapax“ in der Breite so, 
dass das gegenseitige Verhaltnis zwischen Rippenspitzen und Marginalfalten- 
verdichtung praktisch unverandert verbleibt. Diese Breitenzunahme kommt 
namlich so zum Ausdrucke, dass die Marginalfalte, die sich bei den jungeren 
Stadien etwas oberhalb der halben Hohe des Tieres befindet, sich sukzessive 
hauptsachlich in ventrolateraler Richtung verschiebt. Bei den letzten dieser 
Stadien befindet sich die betreffende Falte bedeutend unter der Mitte der 
Korperhohe. Ahnlich den basalen Partien der Bogenanlagen behalten die 
proximalen Endpartien ihre prochondrale Struktur bei, wodurch einerseits 
eine deutliche Grenze zwischen dem erweiterten Rippenkopfchen und andrer- 
seits dem basalen Teile der Bogenanlage sowie den beiden Wirbelkorpern zu 
beiden Seiten des basalen Bogenteiles, an die es sich auch anschliesst, ensteht. 
Die Rippenknorpel wie auch die Bogenanlagen werden von dickem Peri- 
chondrium von vorzugsweise fibroser Beschaffenheit bekleidet. 

Ausser den Marginalfaltenverdichtungen, die wahrend dieser Periode an 
Machtigkeit zunehmen, beginnt allmahlich eine unmittelbar unter der Epi- 
dermis gelegene Schicht von zwischen der Epidermis und den axialen Organen 
gelegenem Mesenchym an Dichtigkeit zuzunehmen und sich dadurch deutlich 
vom inneren Reste abzuheben. Bei den alteren Stadien tritt in der inneren 
Zone dieser Kutisanlage (Fig. 2 |S. 11], K.) eine dinne, faszienartige Begren- 
zungsschicht (Fig. 2 [S. 11], F.) auf, wodurch die Abgrenzung dem darunter- 
liegenden Mesenchym gegentiber noch deutlicher hervorgehoben wird. Zwischen 
der inneren, gleichmassig gewolbten Oberflache der Kutisanlage und dem 
Perichondrium der Rippenknorpel bleibt auch an den am weitesten fort- 
geschrittenen Stadien eine diinne Schicht eines mehr lockeren und mehr 
indifferenten Bindegewebes zurtick. Zwischen den dorsalen Teilen der Bogen- 
anlagen und der Unterhaut befinden sich die in Rtckbildung begriffenen 
Ruckenmuskeln (Fig. 2 [S. 11], d.M.). 
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Die Stadien von 10,4 mm (19 Tage), 11,3 mm (20 Tage), 11,9 mm (21 Tage) 
12,3mm (22 Tage), 13,5mm (23 Tage), 14,5mm (24 Tage) und 15,2mm (24 Tage). 

Wahrend dieser Entwicklungsperiode nehmen die Bogenanlagen nicht 
unbedeutend an Grosse zu und erreichen einen hoheren Grad von Verknor- 
pelung. Die einander entgegenwachsenden Gelenkfortsatze nahern sich einander, 
ohne indessen einander zu erreichen. 

Die Rippenanlagen verlangern sich allmahlich nach unten und aussen pro- 
portional dem weiteren Hinunterdringen der Marginalfalte. Sie treten mit dem 
ersten der rubrizierten Stadien in die Verknocherungsphase ein. Diese wird 
damit eingeleitet, dass eine Knochenhtilse an der grosseren Partie des geraden 
Teiles des Rippenkorpers auftritt. In diesem Abschnitte hat das Perichondrium 
seinen Charakter verandert und ist in ein Periost tbergegangen (Fig. 3 [S. 11], 
Pst.), das aus einer dickeren ,,zellularen‘“ Innenschicht und einer dtnneren 
Aussenschicht von vorzugsweise fibroser Beschaffenheit besteht. Wahrend der 
folgenden Entwicklung nimmt die Knochenhulse an Dicke zu und streckt 
sich sukzessive hinauf und der Rippenkrummung entlang. Der distale Teil 
der Rippe bleibt dagegen ein weiteres Stuck unverknochert. 

Die Unterhaut (Fig. 3 [S. 11], K.) nimmt sukzessive an Dicke und Dichtig- 
keit zu. Das anfangs netzartige Gewebe erhalt wahrend dieser Periode einen 
weit fortgeschrittenen Grad von Verfilzung. Dieser Prozess beginnt unmittel- 
bar unter der Epidermis und schreitet zentripetal fort. Auch die fruher er- 
wahnte, innere Begrenzungsschicht (Fig. 3 [S. 11], F.) wird immer dichter 
und nimmt allmahlich den Charakter einer Faszie an. Wahrend des Dicken- 
zuwachses, der wahrend dieser Periode bedeutend ist, nahert sich die Unter- 
haut den axialen Organen und erreicht diese. Anfangs legt sie sich mit ihrer 
Faszie unmittelbar an die Ruckenmuskelreste und an die Aussenseiten der 
Perioste bzw. der Perichondrien der Rippen an. Im weiteren Verlaufe der 
Entwicklung dringt sie teils zwischen die erwahnten Muskelreste, wobei sie 
in Kontakt mit dem Perichondrium der dorsalen Oberflache der Bogenanlage 
tritt, teils zwischen die Rippen hinunter. Dabei sinkt sie zwischen die distalen 
Teile der Rippenk6orper tiefer hinein als zwischen die proximalen. In der 
Marginalfaltenregion, wo die Unterhaut am dicksten ist, sind die Rippen- 
spitzen von allen Seiten von ihr umschlossen. 

Fig. 1. Lepidochelys olivacea. 10,5 mm §.S.L. Die Anlagen des finften Neuralbogen 
und der fiinften Rippe sowie die Kutisanlage an der rechten Seite. Querschnitt. Mikrophot. 
Vergr. 48 X. 

Fig. 2. Lepidochelys olivacea. 8,0 mm. Die Anlagen des vierten Neuralbogen und der vierten 

sowie die Kutisanlage an der rechten Seite. Querschnitt. Mikrophot. Vergr. 24 X. 

Fig. 3. Lepidochelys oltwvacea. 11,3 mm. Die zweite und dritte Rippenanlage an der 

rechten Seite. Sagittalschnitt. Mikrophot. Vergr. 30 


olivacea. 16,2 mm. Die zweite und dritte Rippenanlage an der 
Verer. 24 X. 
5. Chrysemys cinerea. 22,7 mm. Die sechste und siebente Rippenanlage an der 


Seite. Sagittalschnitt. Mikrophot. Vergr. 22 1/2 


linke Rippe mit dem Rudiment der 
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Die Stadien von 16,2 mm (24 Tage), 18,0 mm (26 Tage) und 21,5 mm 
(28 Tage). 


Abgesehen von dem Umstande, dass die gegeneinander gerichteten Gelenk- 
fortsatze weiter gegeneinander zuwachsen und beim letzten Stadium in 
Berthrung miteinander kommen, erleiden die Bogenanlagen in diesen Stadien 
keine wesentliche Veranderung. Die immer mehr verdichtete Unterhaut 
(Fig. 4 [S. 11], K.) hat sich noch mehr verdickt und ist dabei tiefer zwischen 
die Rippen eingedrungen. Die Faszienbegrenzung der Unterhaut (Fig. 4 
[S. 11], F.) befindet sich in den intercostalen Abschnitten ganz nahe den 
ausseren Intercostalnerven (Fig. 4 [S. 11], In.’); die frither zwischen diesen 
und den inneren (Fig. 4 [S. 11] In.) gelegenen Muskelreste sind verschwunden. 

Die distalen, tief in der Marginalfaltenregion eingesenkten Rippenenden 
sind immerfort chondral. Beim ersten dieser Stadien macht das Periost um 
den grdsseren Rest der Rippen herum auf Vorder- und Rutckenseite eine 
scharfschneidige Ausbuchtung (Fig. 4 [S. 11], Pst.), wodurch es im Durch- 
schnitte eine spulformige Kontur zeigt. Oben an der Rippenkrummung laufen 
diese Verbreiterungen nahe der oberen Rippenflache. Wahrend ihres Ver- 
laufes am Rippenkorper hinunter, wobei sie allmahlich an Breite abnehmen 
und schliesslich ungefahr beim distalen Drittel entlang ganz aufhoren, ver- 
schiebt sich ihre Lage kontinuierlich, so dass sie auf den mittelsten Teilen 
der Rippe ungefahr auf der halben Hohe der vorderen und hinteren Rippen- 
seiten laufen. Die von den scharfschneidigen Randern begrenzte obere Seite 
des Periostes liegt gegen die Unterhautfaszie (Vig. 4 [S. 11], F.) gedruckt, 
wobei die fibrOsen Schichten in beiden Gebilden als eine einheitliche Bildung 
auftreten. Die untere Seite dagegen grenzt an das subkutane Bindegewebe. 
In diesen erweiterten Periostpartien, deren Inneres mit Osteoblasten ausgefullt 
ist, schiebt sich von der perichondralen Knochenhulse eine schmale Knochen- 
lamelle hinaus, die ebenfalls in distaler Richtung der Rippe an Breite abnimmt. 

Mit den beiden anderen Stadien breiten sich die scharfschneidigen Ver- 
breiterungen weiter aus. Sie folgen dabei der Innenseite der Unterhautfaszie. 
Da sich die Unterhaut seit dem 16,2-mm-Stadium weiter hin verdickt hat, sind 
die betreffenden Verbreiterungen nach innen im Niveau mit der Unterseite 
der Rippe eingesunken. Im Verhaltnis zur Ausbreitung der Erweiterungen 
dehnen sich die in ihnen eingeschlossenen Knochenlamellen aus. Wahrend 
sie sich im 16,2-mm-Stadium horizontal hinausschieben, biegen sich die in 
den gegenwartigen Stadien neuhinzugekommenen Randteile nach innen ab, 
so dass sich die Aussenrander der Lamellen ungefahr in gleicher Hohe mit der 
Rippenunterseite befinden. Das Verhaltnis zwischen Periost und Unterhaut- 
faszie wird immer intimer. Vom Langsschnittbilde erhalt man fast den 
Eindruck, dass sich die intercostalen Teile der Faszie an den Periostschneiden 


spalten, wobei die obere Halfte tber die Oberseite des Periostes und die 
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untere Halfte langs seiner Unterseite verlauft. Offenbar ist es dieses Verhalten, 
das RATHKE (1848), der mit der fruheren Entwicklung der Rippen nicht 
vertraut war, auf die Idee brachte, dass das Periost ,,nur als ein Theil‘ von 
der Unterhautfaszie aufzufassen sei. 


Fur die folgende Entwicklung mogen einige Vertreter der Chrysemys 


cinerea als reprasentative Typen gewahlt werden. An das letzte Stadium von 


Lepidochelys olivacea schliesst sich das 


Stadium von 11,2 mm 
an. 

Dieses Stadium lasst erkennen, dass die Verknocherung der Neuralbogen 
vor kurzem erst begonnen hat. Die hyaline Knorpelsubstanz wird von ausserst 
diunnen Knochenkrusten bekleidet, die dorsal vollstandig von der Unterhaut- 
faszie bedeckt werden. Die von MooKerjJEE und MUKHERJEE (1935), die 
ein Embryonalstadium von Chelydra_ serpentina untersucht haben, aus- 
gesprochene Auffassung, dass ein unpaariges Supradorsale die beiden Basi- 
dorsalia zu einem endgultigen Neuralbogen vereinigt, ist unrichtig, wie auch 
ihre Auffassung, dass die im Intercruralligamente wachsende perichondrale 
Verknocherung als ,,membrane bones“, die die chondralen Bogenelemente er- 
ganzen, zu betrachten sei. 

Die beiden costalen Lamellenfortsatze sind hier verhaltnismassig etwas 


breiter als beim letzten Stadium von Lepidochelys olivacea. 


Die Stadien von 16,1 mm und 22, 7 mm. 


Die Unterhaut (Fig. 5 [S. 11], K.) hat wahrend der vorhergehenden und 
dieser Periode bedeutend an Dichtigkeit zugenommen und weist im letzten 
Stadium eine kraftig verfilzte Beschaffenheit auf. In bezug auf die relative 
Dicke scheint es, als ob sie keine Veranderung erleiden wurde. 

Von den Oberseiten der Rippen (Fig. 5 [S. 11], R.) springt nach und nach 
eine Mehrzahl von Knochenlamellen radiar aus der perichondralen Knochen- 
hilse hervor. Diese Knochenlamellen werden zunachst von gut entwickeltem 
Periost umgeben (Fig. 5 [S. 11], Pst.), das aus einem ausserst dinnen Lager 
von Osteoblastenzellen und oben darauf aus einer dickeren fibrosen Hulle 
besteht, deren Faserelemente mehr oder weniger rechtwinklig gegen das 
innere ,,zellulare’’ Lager orientiert sind. In einigem Abstand von der Knochen- 
hilse biegen die betreffenden Lamellen mehr oder weniger rechtwinklig ab 
und nahern sich dadurch einer naheliegenden oder auch einem ahnlich ge- 
bogenen Gegenstiicke zu diesen Lamellen, um schliesslich mit irgendeinem 
dieser Gebilde zusammenzuschmelzen. In den zwischen diesen Lamellen ent- 
standenen Hohlraumen degeneriert das Unterhautbindegewebe schnell zu 


Markgewebe. Oben auf der von diesen Querlamellen gebildeten einheitlichen 
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Aussenflache wiederholt sich nachher dieser Prozess, wodurch viele ,,Schichten* 
von Markhohlengebilden gebildet werden. Beim Ubergang zwischen dem 
Rippenhalse und dem Rippenkorper wachst eine ,,Epiculum*‘-artige Lamelle 
gegen den Apex des Neuralbogens empor, um sich nachher an die Ver- 
knocherungen der Bogenanlage anzuschliessen. Im Zentrum dieser costalen 
Knochengebilde persistiert noch der Rippenknorpel ausser im proximalen 
Teile des Rippenkorpers, wo er begonnen hat, resorbiert zu werden. In den 
Wirbelkorpern wurde die Knorpelresorption von enchondralen Verknocher- 
ungen abgelost. 

Von der dorsalen Seite der Neuralbogen springt allmahlich ebenfalls eine 
Anzahl von Knochenlamellen von der perichondralen Knochenkruste empor 
in die Unterhaut hinein. Diese Lamellen und ihr Periost zeigen dieselbe 
histologische Struktur wie die Rippenlamellen. 

GOoETTE (1899) hebt hervor, dass die Neuralbogen und die Rippen wahrend 
ihrer Grdssenzunahme die Unterhaut verdrangen. Infolgedessen meint er, dass 
die Knochengebilde ganz und gar subdermal entstehen. Dies durfte indessen 
nicht der Fall sein. Subdermal entstehen die primaren Knochenhtlsen um die 
erwahnten endoskelettalen Knorpelelemente herum und allem Anscheine nach 
die ersten Lamellen langs den vorderen und hinteren Seiten der Rippen. Im 
ubrigen dirfte sich bei den fortgesetzten VerknOocherungsprozessen das kutane 
Bindegewebe verbrauchen. Dieses anfangs ungeformte Bindegewebe geht 
sukzessive in geformtes, in das Periost, uber, um nachher zu verkalken. Dies 
geht u.a. auch daraus hervor, dass mehr oder weniger ungeformtes Unter- 
hautbindegewebe sich zwischen die peripheren Lamellenteile einschiebt. 

Aus einzelnen, weiter fortgeschrittenen Entwicklungsstadien von Dermoche- 
lys, Chelydra und Trionyx geht hervor, dass die Weiterentwicklung der 
Neuralbogen und Rippen nur eine fortschreitende Grossenzunahme der be- 
treffenden Anlagen darstellt. 

Bei Chelydra serpentina ist eine jede der distalen Endpartien der vier 
vordersten, nachher in die Theka eingehenden Rippenpaare in eine kurzere 
stabchenformige Bildung ausgezogen, die spitzwinklig nach innen abbiegt und 
die sich durch die Unterhautfaszie bohrt, um etwas ausserhalb dieser im 
subkutanen Bindegewebe zu enden. Die betreffende Bildung zeigt anfangs 
namlich in den 9,1 mm- und 70,3 mm-Stadien fast den gleichen Verknorpel- 
ungsgrad wie die naheliegenden Teile der Rippe. Bei einem postembryonalen 
Stadium von 30,5 mm, bei dem die Rippen zum grossten Teile eine weit 
fortgeschrittene Werknocherung erreicht haben, gibt sich dieses Gebilde 


(Fig. 6 [S. 11], C.s.) als ein wurmf6rmiger Anhang zum bedeutend dickeren 


distalen Rippenteile (Fig. 6 [S. 11], R.) zu erkennen. Wahrend dieser Teil 


fortwahrend unverknochert ist und terminal eine minder fortgeschrittene 
chondrale Struktur als die Rippe im ubrigen aufweist, ist die Knorpelsubstanz 


im Anhange von ungefahr gleicher hyaliner Beschaffenheit wie in dem 
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proximalen grosseren Reste der Rippe. Peripher ist der Anhangsknorpel mit 
einer dtinnen Verknocherungshtlse tberzogen. Diese Gebilde haben ein 
gewisses Pendant in den jiingeren Stadien von Lepidochelys, bei der die be- 
treffenden Rippen in fibrose Bindel ausgezogen sind, die sich in einem weiten 
Bogen verhaltnismassig weiter in die Subkutis erstrecken, um sich schliesslich 
in ihr zu verlieren. Mit Rucksicht auf Lage und Richtung der betreffenden 
Gebilde und infolge des Umstandes, dass sie bei Chelydra sich selbstandig 
verknochern, scheint es nicht ausgeschlossen, dass sie einen geringen Rest der 
Costae sternales darstellen. 


DISKUSSION. 


Die oben beschriebene Untersuchung, deren Ergebnis in gewissem Grade 
mit dem von GOoETTE (1899) erhaltenen tbereinstimmt, zeigt deutlich, dass 
die Neuralia und Costalia, die den fiir perichondrale Verknécherungen 
typischen Entwicklungsverlauf durchmachen, ganz und gar Erweiterungen der 
Neurapophysen und der Rippen der Rumpfregion sind. Die Verknocherung 
derselben beginnt subdermal und wird in der Unterhaut auf ihre Kosten 
vollzogen. Der Umstand, dass dermales GGewebematerial wahrend dieses Pro- 
zesses verbraucht wird, durfte nicht zu bedeuten haben, dass die betreffenden 
Panzerteile als Hautknochen (membrane bone, Deckknochen) im eigentlichen 
Sinne aufzufassen sind. Das Primare bei der Beurteilung ihres morpho- 
logischen Wertes diirfte das Verhalten sein, dass sie aus einer perichondralen 
Knochenhtilse herauswachsen, die dazu subdermal entsteht. 

Wie in der Einleitung angedeutet wurde, sind einige Embryologen der 
Ansicht, dass ontogenetische Grunde fiir das Berechtigte in der Auffassung 
vorliegen, namlich: dass die Neuralia und Costalia nicht als ausgebreitete 
Neurapophysen und Rippen zu betrachten sind, sondern aufgelagerte Haut- 
knochenbildungen sind. Die nachstliegende Aufgabe ist daher die bei diesen 
Untersuchungen erhaltenen Ergebnisse einer kritischen Prufung zu _ unter- 
ziehen. 

PETERS (1839) lenkt die Aufmerksamkeit auf einen medianen Langsschnitt 
durch ein Postembryonalstadium von Chelonia cauana (= Thalassochelys 
caretta) und erkennt auf diesem eine dorsal gelegene Knochenreihe, ,,welche sich 
an die Processus spinosi anschliesst‘‘. Ausser dem Nuchale und den drei Pygalia 
sind auch das vierte bis zum siebenten Plattenelement, von hinten gerechnet, von 
der Wirbelsaule getrennt. Da diese vier wahrend der weiteren Entwicklung 
mit ihren respektiven Neuralbogen zusammenwachsen, meint PETERs, dass das 
vordere und die drei hinteren kaum die von der Wirbelsaule frei gewordenen 
Elemente darstellen, wie eine damals verbreitete Auffassung geltend machen 
will, sondern dass samtliche Elemente in der medianen Reihe dermal sind, 
und dass sie sich bis auf das Nuchale und die Pygalia an die Ruckenwirbel 
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angeschlossen haben. Als eine weitere Stutze fur diese Auffassung fuhrt er 
einige Verschiedenheiten in der mikroskopischen Struktur zwischen den 
Neuralplatten an, die eine feinzellige Struktur aufweisen, und den Wirbel- 
teilen, in denen sich ein deutlicher Unterschied zwischen einer festen Rinde 
und einer spongidsen Marksubstanz nachweisen lasst. Die Kostalplatten, deren 
Hautknochenkarakter am besten auf dem Sagittalschnitt hervortritt, weisen 
ebenfalls substantielle Verschiedenheiten den Rippen gegenuber auf, wodurch 
eine deutliche Grenze entsteht. Die wirkliche und unverbreiterte Rippe wird 
von der Knochenplatte von allen Seiten ausser von der ventralen umfasst, 
wodurch sie in den untersten Teil der Platte eingelassen liegt. 

RATHKE (1848), der Gelegenheit hatte, gerade das von PETERS untersuchte 
Material zu studieren, stellt nach einer sorgfaltigen Untersuchung u.a. fest, 
dass die von PETERS angegebenen Zwischenraume zwischen den Neuralplatten 
und den Neuralbogen an den hinteren Dorsolumbalwirbeln in der Tat nur 
,,Querfurchen“ sind. Hinsichtlich der Costalia findet RATHKE, dass PETERS 
seine Auffassung auf keine direkten Beobachtungen gegriindet hat, sondern 
von den Verhaltnissen an den Neuralia ausgegangen ist. 

Vielleicht kann diese Mitteilung von RATHKE die von MULLER (1835) 
gewonnenen Ergebnisse erklaren. Es scheint namlich nicht ausgeschlossen, 
vgl. PETERS, 1839). 


dass sich MULLER desselben [E:xemplares bedient hat 
MULLER teilt namlich bei dieser Gelegenheit mit, dass er an einem Embryo 
einer Seeschildkrote selbstandige Hautknochen beobachtet hat, die ,,noch nicht 
mit den Wirbeln verwachsen sind“. 

Bei einem embryonalen Stadium von Chelone mydas hat OWEN (1849) ge- 
funden, dass in den Partien der Unterhaut, die den in die Verknocherungs- 
phase eingetretenen Bogenelementen und Rippen anliegen, gut abgegrenzte 


Anhaufungen von Zellen mit langlichen Kernen, ,,cartilage corpuscles’, 


auftreten. Diese Gebilde, die nach dem mir zur Verfugung stehenden 
Untersuchungsmateriale zu urteilen mit der zellularen Innenschicht des 


Periostes identifizierbar sind, sind nach OweEN auf Grund ihrer Lage in der 
Kutis Zentren der Bildung der dermalen Neural- und Costalplatten. Diese 
homologisiert OWEN mit den medianen bzw. mediolateralen Hautknochen der 
Krokodile. Bei einem, wie es scheint, postembryonalen Stadium von Testudo 
indica (teste JOAN PROCTER [1922] an T. migrita Dum. & Brer.? an T. ele- 
phantina Dum. & Brrr. [part.]?) zeigen die betreffenden Anlagen eine weit 
vorgeschrittene Verkn6écherung. Hinsichtlich der Costalia hebt er hervor, dass 
Alles: die Lage ihrer Primaranlagen, der ,,cartilage corpuscles“, in der Unter- 
haut und der Zeitpunkt ihrer Verknocherung sowie ihre relative Lage im 
Verhaltnis zu den Rippen deutlich fur ihre dermale Natur spricht. 

PARKER (1868), dessen Untersuchungsmaterial aus Testudo graeca und 
Chelone mydas bestand, vergleicht die Neuralia und Costalia mit den Haut- 


knochenplatten der dorsalen bzw. supralateralen Reihen bei Callichthys. 
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HOFFMANN (1878, 1890), der verschiedene Entwicklungsstadien von Chelone, 
Sphargis (Dermochelys), Testudo und Trionyx untersuchte, stellt ein jiingeres 
Entwicklungsstadium, bei dem die knorpeligen Neuralbogen und Rippen mit 
dinnen Verknocherungskrusten tuberzogen sind, in Vergleich mit bedeutend 
weiter avancierten Stadien. An diesen letzteren haben sich die eben erwahnten 
Knochenhulsen zu Neural- und Kostalplatten ausgebreitet. Diese Gebilde ent- 
stehen nach HOFFMANN ausserhalb der Aussenseiten des Periostes, das die 
ursprunglichen Knochenkrusten umgibt. Etwas derartiges konnte indessen 
GOETTE (1899) bei den von ihm untersuchten Stadien von Chelone imbricata 
nicht bestatigt finden. Auch die von mir untersuchten Stadien von Dermochelys, 
Chrysemys und Trionyx zeigen eine derartige Entwicklung nicht. Bei diesen, 
wie bei Chelone (GOETTE), kann man, wie erwahnt, ein gut entwickeltes 
Periost um das ganze Gebilde beobachten. 

Joan PROCTER (1922) untersuchte eine Anzahl von Postembryonalstadien 
der Testudo loveridgu. An dem jingsten dieser (42 mm) sind nach dieser 
Verfasserin die Neuralia von blastematischen Anlagen vertreten. Mit Ausnahme 
des dritten und fiinften, die bemerkenswert ausgebreitet sind, werden diese von 
kleinen langlichen Bildungen von augenscheinlich grosskerniger Beschaffenheit 
gebildet. Beim Abreissen des integumentalen Bindegewebes zeigte es sich, dass 
sich die Halfte der betreffenden Blasteme von ihren respektiven Wirbel- 
elementen losloste und mit der Unterhaut folgte, was darauf hindeuten diurfte, 
dass sie nicht vollstandig mit den betreffenden Wirbelelementen vergesell- 
schaftet sind, sondern eher zur Kutis gehoren. Hinsichtlich der Costalia findet 
sie, wie fruher OWEN (1849), dass die Anlagen zu diesen unter den sieben 
Brechpunkten auf der Zickzacklinie enstehen, die von den Grenzlinien zwischen 
den vertebralen Hornschilden einerseits und den kostalen andrerseits gebildet 
werden. Dadurch kommen die Anlagen bald naher, bald weiter von den Wirbeln 
zu liegen. Diejenigen, die sich naher den Wirbeln befinden, neigen dazu, 
proximal ausgebildet zu werden, die anderen distal langs den Rippen. PROCTER 
meint wie OwENn (1849), dass die Costalia von diesen Hornschuppenfugen 
determiniert wurden. Eine andere Ursache fur den Hautknochencharakter der 
Kostalplatten besteht nach Procter darin, dass wahrend sich diese sukzessive 
nach ihrer endgultigen Gestalt hin entwickeln, sich die in ihren jungeren Stadien 
ganz normal entwickelten Rippen Schritt fur Schritt rtickbilden. Hierbei 
degeneriert der distale, an den Carapax angeschlossene Teil vollstandig ,,by 
absorption’, wahrend der proximale freie Teil nicht selten von einem Rudiment 
in Form eines dornahnlichen oder ligamentartigen Gebildes dargestellt wird. 

Wie schon frither hervorgehoben wurde, zeigt die embryonale Entwicklung, 
dass die Neuralia und Costalia subdermal angelegt werden und sich wahrend 
der weiteren Entwicklung in die Unterhaut einwachsen, wobei ihre Zunahme 
auf Kosten der letzteren geschieht. Mit den oben beruhrten Neuralplatten- 


anlagen, die bei der von JOAN PROCTER ausgefuhrten Operation von den 
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Neuralbogen separiert wurden, durfte es sich so verhalten, dass gerade diese 
ihr Wachstum in der Kutis begonnen haben. Die betreffenden ,,bone granules‘ 
bestehen sohin aus kutanem Gewebe, brauchen aber deshalb, wie gesagt, nicht 
die Anlage zum Hautknochen im eigentlichen Sinne darzustellen (vgl. S. 15). 
Die Kostalplattenanlagen sind auf die samtlichen acht thecabildenden 
Rippen lokalisiert. Die achte Kostalanlage befindet sich indessen unter keinem 
derartigen Punkte in der Zickzacklinie, was auch der Fall mit samtlichen 
Neuralplattenanlagen ist. Die letzterwahnten sind ja vom selben Ursprunge 
wie die Costalia. Ferner ist eine solche Ubereinstimmung nicht immer bei den 
Schildkroten vorhanden; bei den von mir untersuchten habe ich eine solche 
nicht vorgefunden. JOAN PRocTER erwahnt selbst auch Beispiele dafutr, 
namlich bei Emys und anderen, bei denen die Costalia aus ,,individual centres“ 
entstehen. Was die Absorption der Rippen anbetrifft, so handelt es sich wohl 
um den chondralen Rippenkorper, der im Zusammenhange mit der Zunahme 
der perichondralen Knochenbildung resorbiert wird. Die Ruckbildung des 
proximalen Teiles durfte wohl in Zusammenhang mit der extremen Abplattung 
gebracht werden konnen. In jedem Falle durfte wohl seine Ruckbildung keinen 
Aufschluss uber den morphologischen Wert der Knochenplatte geben konnen. 
An den verhaltnismassig jungen postembryonalen Stadien von Trio- 
nyx japonicus hat Ocusut (1911) beobachtet, dass voneinander gut 


getrennte dermale Knochenanlagen tuber den Neuralbogen und uber dem 


medialen Teil der Rippen entstehen. Bei Emyda granosa hat MENGER (1922; 


nach VERSLUYs, 1914, und nach LANGE, 1931 b) eine vollig isolierte Neural- 


platte angetroffen und bei Trionyx ferox eine Kostalplatte, wobei auch diese 


deutlich von der darunterliegenden Rippe getrennt war. Nach STOFFERT 
(1889), der eine Anzahl von postembryonalen Stadien von Emyda ceylonensis 
(E. vittata) untersuchte, sind auch bei den altesten von diesen ,,Anfang und 
Inde der Rippen frei, d.h. sie sind von den Costalplatten wohl uberlagert 
aber nicht an den beiden Punkten mit einander verwachsen“ (S. 16). Diese 
Autoren sehen in diesen Verhaltnissen eine entwicklungsgechichtliche Stutze 
fur die Auffassung, dass die Neuralia und Costalia rein dermale Gebilde sind, 
die dem Endoskelett aufgelagert wurden. ZANGERL (1939) hat nach allem zu 
urteilen, etwas ahnliches bei Amyda (Trionyx) ferox gefunden. An einem 
ersten Stadium (etwa 36 mm) trifft er nur die ziemlich weit fortgeschrittene 
Nuchalplatte und das verknocherte Stammskelett an. Bei einem folgenden 
(etwa 50 mm) trifft er dermale Verknocherungen an den Neuralbogen und 
an den proximalen Endpartien der Rippen an. Ein spateres Stadium (etwa 
106 mm) hat sehr kleine oberflachlich gelegene Plattenelemente aufzuweisen. 
ZANGERL fasst nun diese oberflachlichen Plattenanlagen nebst einem ange- 
troffenen selbstandigen Verknocherungszentrum uber der Nuchalplatte als ein 
mit den Mosaikpanzerelementen bei Dermochelys homologes Skelett auf, 
wahrend er die Neuralia und Costalia als thekophore Panzerteile betrachtet, 
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deren Hautknochencharakter nach seiner Ansicht daraus hervorzugehen scheint, 
dass die Neurapophysen und Rippen in der Unterhaut liegen, und dass das 
Zellmaterial des Periostes, das sich von ihm um das Nuchale und die Margina- 
lia herum nicht unterscheidet, dermalen Ursprunges ist. 

Ein derartig selbstandig auftretendes Skelettsystem hatte ich keine Gelegen- 
heit an dem mir zur Verftigung stehenden Untersuchungsmaterial zu _be- 
obachten. Die von mir untersuchten Embryonalstadien von Trionyx japonicus 
(7,5 mm, 8,3 mm, 8,9 mm, 12,5 mm, 13,7 mm) zeigen indessen, dass die 
Neuralia und Costalia beim Entstehen eine im Prinzip tbereinstimmende 
Entwicklung wie bei den tbrigen von mir untersuchten Formen durchlaufen. 
Bei einem Postembryonalstadium von Trionyx ferox (So mm) haben die er- 
wahnten Elemente eine bedeutende Entwicklung erreicht. Die beiden vordersten 
thecabildenden Rippenpaare haben sich in ihren proximalen Teilen so weit 
ausgedehnt, dass sie dort miteinander zusammenstossen. Ausserden haben die 
Rippenkorper im allgemeinen in diesen proximalen Teilen eine solche Dicke 
erreicht, dass sie mit ihren Oberseiten fast bis zum von RATHKE (1848), 
HOFFMANN (1878, 1890), SCHMIDT (1921) u.a. beschriebenen derbfaserigen 
Geflechte hinaufreichen. 

Diese fur die Trionychoidea so typische Kutisschicht besteht aus regelmassig 
angeordneten Bundeln, die einander fast rechtwinklig in drei Ebenen kreuzen. 
Sie wird von der Epidermis durch eine diinnere Schicht getrennt, die sich 
durch ihren Reichtum an Chromatophoren auszeichnet. Unter ihr beginnt ein 
dickeres Lager, das aus ziemlich grobfaserigem, filzartigem Bindegewebe besteht. 
Diese Anordnung der Kutis zeigt weitgehende prinzipielle Ubereinstimmungen 
mit der Unterhaut bei anderen Reptilien, wobei man die obere als dem 
chromatophorhaltigen Stratum laxum entsprechend zu betrachten hat. Die 
mittelste nach ScHMiIpT, 1921) und die untere (,,Filzschicht“, 
ScuMiIDT) bilden zusammen vermutlich, wie LANGE (1931 a) nachgewiesen hat, 
das Gegenstiick zum Stratum compactum. 

Rei einem Exemplar von Trionyx muticus (80 mm), das mit Rucksicht auf 
die Entwicklung der Neuralia und Costalia ein mehr fortgeschrittenes Stadium 
als die vorher erwahnten von Trionyx ferox darstellt, kam uber den Neuralia 
und den proximalen Teilen der Costalia die fur die ausgebildeten Vertreter 
der Trionychoidea so typische, granulierte Aussenschicht zur Ausbildung. 
Sie schliesst sich ohne sichtbare Grenze an die endoskelettalen Gebilde an 
und erweckt den Eindruck, ein einfaches Weitergewachs von diesen zu sein. Bei 
einem 109 mm-Stadium von Cyclanorbis senegalensis reicht diese Skulptur 
etwas weiter distal den Rippen entlang, und bei alteren Exemplaren von 
Trionyx sinensis (88 mm) und Emyda vittata (203 mm) hat sich diese 
Schicht uber den ganzen Carapax verbreitet. Diese Aussenschicht liegt im 
erwahnten derbfaserigen Geflechte ausgebreitet, dessen Struktur auf dem 
Schnitte durch die Knochensubstanz durchschimmert. Mit Rucksicht darauf, 
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dass die Neuralia und Costalia ganz den filzartigen unteren Teil der Kutis 
auszufiillen scheinen sowie, dass das Stratum laxum laut alteren Exemplaren 
von Trionyx sinensis und Emyda vittata nicht skelettfthrend sind, scheint 
es, als ob nur die Bundelschicht als Sitz ftir diese oberflachlichen Ver- 
knocherungen an dem bloss 20 mm grosseren Exemplare von Trionyx ferox 
infrage kommen kann, bei dem sie ZANGERL als selbstandige Gebilde an- 

hat. Da diese Selbstandigkeit nach allem zu urteilen von ephemarer 
Natur zu sein scheint, kann man sich denken, dass das in derselben Kutisschicht 


auftretende Knochenlager bei den von mir untersuchten Formen bereits mit 


dem Endoskelette zusammengeschmolzen war. 

Die Hautverknocherungen, die mitunter bei anderen Reptilien wie bei den 
Krokodilen und zahlreichen Sauriern vorkommen, treten, wie Orto (1908), 
STEHLI (1910), SCHMIDT (IQIO, I9I12, 1914 a) nachgewiesen haben, im 

compactum auf, wobei sie mit threr Oberflache dem Stratum laxum 
anliegen. Eine entsprechende Lage durften die Platten des Mosaikpanzers bei 
Dermochelys einnehmen, die nach DERANIYAGALA (1936) unmittelbar unter 
dem Melanophorlager der Unterhaut gelegen sind. Auf Grund dieser uber- 
‘instimmenden Lageverhaltnisse durfte die ZANGERLsche Deutung der be- 


treffenden Knochenschicht bei den Trionychoidea richtig sein. Bemerkenswert 
ist indessen, dass sich unter dieser oberflachlichen Knochenschicht ein von 
den ausgebreiteten Stammskeletteilen gebildeter Chelodiscus befindet. 


Die ontogenetischen Zeugnisse, die zu Gunsten der Gultigkeit der Haut- 


knochentheorie in bezug auf die Neuralia und Costalia angefuhrt wurden, sind, 


wie es scheint, wenig uberzeugend. Der hauptsachlichste Grund hierzu durfte 
darin bestehen, dass diese Zeugnisse meistenteils unvollstandigen Beobachtungen 
zu Grunde liegen. Irgendwelche selbstandige Anlagen zu einem thekabildenden 
Hautknochenskelette, das sich direkt an die Neurapophysen und Rippen an- 
geschlossen hat, wurden sicherlich nicht beobachtet. Auch haben die ver- 
gleichend-anatomischen oder palaeontologischen Untersuchungen nicht eine 
derartige Doppelheit aufgedeckt. 

Der Umstand, dass die Neuralia und Costalia von plattenformigen Ge- 
bilden dargestellt werden, die in der Unterhaut gelegen sind, sowie das Vor- 
kommen von peripheren Hautknochen, von Nuchale, von Marginalia und 
Pygalia, an welche die erwahnten Chelodiscusteile in grosserem oder kleinerem 
Umfange angeschlossen sind, sind der hauptsachlichste Anlass dazu, dass auch 

‘alia und Costalia als Hautknochen betrachtet werden, die sich an 
die darunterliegenden endoskelettalen Teile sekundar angeschlossen haben. 
Dieses Hautskelett diirfte von der grossen Mehrzahl der Forscher als ein 
Skelettsystem betrachtet werden, vergleichbar mit dem dermalen ,,Schuppen- 
skelette‘‘ bei anderen Reptilien und mit dem Mosaikpanzer von Dermochelys, ob- 
wohl nur einige, wie OWEN (1849), HAECKEL (1895) und GEGENBAUR (1898), 


VeERSLUYS (1914) dies direkt hervorheben. Hay (1898, 1908, 1922, 1928) 
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meint dagegen, dass die Neuralia und Costalia Teile eines tiefer gelegenen, 


in der ,,subkutanen‘‘ Faszie entwickelten Skelettsystemes sind, das den Neura- 


pophysen und Rippen aufgelagert wurde. Dieses Skelettsystem besteht 


ubrigens aus den eben erwahnten peripheren Panzerelementen und dem 
Plastron. Der Anlass hierzu ist am ehesten das Vorkommen von kleineren 
Knochenstticken oberhalb der Elemente der neuralen Knochenserie in To.xo- 
chelys serrifer COPE aus der oberen Kreide in Kansas, die Hay als Gegenstiick zu 
den grosseren Plattenelementen in den Langskielen bei Dermochelys betrachtet. 
Die tieferen Knochenelemente nennt er ,,fascia bones‘, spater (1908) _,,sub- 
dermal bones“, und er betrachtet sie als ein mit den Gastralia bei Sphenodon 
oder bei den Krokodilen vergleichbares Skelettsystem. Die oberflachlichen 
wiederum nennt er ,,dermal bones. Spater hat VOLKER die Benennungen 
thecal“ bzw. ,,epithecal‘’ Skelett vorgeschlagen, die sich spater allgemein 
eingeburgert haben. Ausser VOLKER schliessen sich auch VERSLUyYsS (1I9QI4), 
MENGER (1922, nach VERSLUYs, 1914, und nach LANGE, 1931 b) und WIMAN 
(1930) der Auffassung an, dass die Neuralia und Costalia thekalen Ursprunges 
sind. VeRsLuys und WIMAN lassen deutlich verstehen, dass dieses thekale 
Skelettsystem aus dem epithekalen entstanden ist. Hinsichtlich Hay und VOLKER 
hat man am ehesten die Auffassung, dass sie dieses Skelettsystem als eine selb- 
standige, in der Faszie gebildete Verknocherung betrachten. 

SEELEY (1880), der festgestellt hat, dass der Mosaikpanzer bei Dermochelys 
keinen Kontakt mit den Neurapophysen und den Rippen der Rumpfregion 
erreicht, meint, dass das Knochenmaterial im Mosaikpanzer zu den Oberseiten 
der Rippen bei den Thekophoren befordert wurde, woselbst es zuerst die Form 
von chondralen Gegenstiicken zu den Processus uncinati bei Krokodilen, 
Sphenodon und Vogeln angenommen hat. Aus diesen Knorpelbildungen sind 
spater die Kostalplatten hervorgegangen. 

Auch GEGENBAUR (1898) leitet, wie ich erwahnt habe, die Neuralien und 
Costalien vom epithekalen Skelettsystem ab. Er geht dabei davon aus, dass 
der Thekophorenpanzer von einem Mosaikpanzer von der Art des bei Der- 
mochelys vorausgegangen ist. Dieser wurde bei den Thekophoren reduziert. Bei 
Dermochelys befindet er sich im Ruckgang, was aus seinem spaten Auftreten 
wahrend der Ontogenese hervorgeht. Bei Bildung der Neuralia und Costalia 
wurde das epithekale ,,Osteoblastenmaterial“, das nunmehr fur die oberflach- 
lichen Knochenbildungen weiter nicht mehr zur Anwendung gelangt, in An- 
spruch genommen, um zum ,,Zuwachs der Ossifikation am inneren Skelet“ bei- 
zutragen. Die Ontogenese gibt diesen Prozess nur in abgekurzter Form wieder, 
wodurch die Neuralia und Costalia nicht als normale Gebilde angelegt werden, 
,sondern ontogenetisch als den betreffenden inneren Skelettheilen sich auf- 
lagernde und sie in ihren Bereich ziehende Ossificationen entstehen‘ (S. 177). 

Stimmt die ZANGERLsche Beobachtung und Deutung, dass namlich ein, wie 
es scheint, gut entwickeltes ,,epithekales‘‘ Skelettsystem bei den Trionychoidea 
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auf den Chelodiscuselementen liegt, so wird die Auffassung uber die Um- 
wandlung des _ ,,epithekalen‘‘ Skelettsystems auf eine oder andere Weise zu 
Neural- oder Costalplatten unhaltbar. 

In bezug auf Dermochelys gehen die Meinungen uber die vergleichend-ana- 
tomische Bedeutung der Verbreiterungen der Neurapophysen und der Rippen 
auseinander. GOETTE (1899) findet, dass sie habituelle Ahnlichkeiten mit den 
entsprechenden Skelettelementen der jiingeren Entwicklungsformen von Chelone 
imbricata zeigen, weshalb das Stammskelett von Dermochelys den gleichen 
graduellen Unterschied gegentitber einem ,,vollkommenen‘ Carapax aufweist, 
wie ,,die Stammskelette junger und alter Thecophora“ zeigen. Auch nach 
GEGENBAUR dtrfte das Stammskelett bei Dermochelys einen primitiveren 
Zustand verk6rperlichen. Hay, der vorher (1898) hervorhob, dass das Aussehen 
der Kippen und deren Beschaffenheit ihm die Vorstellung eingab, dass die 


membrane bones‘ mit diesen vergesellschaftet waren, schreibt indessen spater 


(1908): ,,The only thing that may be supposed to represent the costal plates 


is the irregular border of the somewhat expanded ribs.“ BAuR (1886, 1889) 
wirft die Moglichkeit auf, dass sich der Mosaikpanzer durch Auflosung der 


‘ 


Costalplatten ,,in einzelne, kleine Tafelchen‘‘ gebildet habe. Seine Auffassung 
griindet er auf die Beobachtung an Eretmochelys (Chelone imbricata), bei der 
,sich die Aausseren Teile“ einiger Costalplatten, sowie die Marginalia in 
,»mosaikartige Sticke“ auflosen. Diesen Zerfall betrachtet indessen GOETTE 
(1899) als eine ,,gelegentliche Abnormitat.“ 

DoLLo (1901), VOLKER (1913) und VERSLUYys (1914) meinen, dass die 
Neuralia und Costalia bei Dermochelys infolge von Anpassung an eine extrem 
marine Lebensweise riickgebildet wurden. VOLKER halt die Alternative fur 
moglich, dass die kleinen Erweiterungen der Rippen echt sind, und dass 
sie als solche einen Sockel fiir die frither existierenden thekalen Costalplatten 
gebildet haben. 

Gegen den Hintergrund der Entwicklung der Neuralbogen und Rippen bei 
Dermochelys gesehen, sieht es so aus, als ob die GorttTEsche Ansicht richtig 
ist. Der fruhere Entwicklungsverlauf des erwahnten Elementes stimmt ganz 
und gar mit der fritheren Entwicklung der Neuralia und Costalia bei den Theko- 
phoren iiberein. Zur selben Auffassung gelangt auch BuURNE (1905), der die 
Muskulatur bei Dermochelys untersucht hat. Dieser ist der Ansicht, dass die 
bei dieser Form verhaltnismassig gut entwickelten Interspinalmuskeln, die bei 
den Thekophoren im Zusammenhang mit dem Auftreten des thekophoren 
Panzers verloren gegangen sind, darauf hindeuten, dass ein thekophorartiger 
Panzer dem definitiven von Dermochelys nicht voranging, sondern dass dieser 
einen primitiveren Zustand darstellt. 

Die von GEGENBAUR (1898) ausgesprochene Meinung kann nattrlich zu- 
treffen, dass, da die Neural- und Costalplatten als selbstandige Gebilde in 


der Unterhaut weiter nicht zur Anlage gelangen, sondern mit dem Skelette 
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aufgegangen sind, dies als eine Abktirzung des phylogenetischen Entwicklungs- 
prozesses aufzufassen sei. Andrerseits darf man aber nicht aus den Augen 
lassen, dass das hauptsachlichste Argument fiir die Auffassung des Haut- 
knochencharakters der Neuralia und Costalia, wie friher schon hingewiesen 
wurde, das Vorkommen von dermalen Verknocherungen in der Peripherie 
des Ruckenschildes ist. Bevor man eine definitive Stellung zur Frage der ver- 
gleichend-anatomischen Bedeutung der Neuralia und Costalia einnimmt, ist 
es daher von Noten, die Untersuchungsergebnisse uber das periphere Skelett- 
system abzuwarten, mit denen diese indirekte Beweisfthrung steht und fallt. 


DIE NUCHALPLATTE. 


Die Nuchalplatte, die den grossten Teil der Nackenregion des Rtickenschildes 
einnimmt, kommt, soweit es bekannt ist, ohne Ausnahme bei allen Schildkroten- 
formen vor. Der Grosse und der Form nach bietet sie indessen je nach den 
verschiedenen Formen und — in noch hoherem Grade — den verschiedenen 
Unterordnungen recht bedeutende Variationen dar. Meistens, wie bei der 
Mehrzahl von den Cryptodira und Pleurodira nimmt sie die Form einer mehr 
oder weniger regelmassigen sechsseitigen, schwach gewolbten Platte an, die 
entweder, wie innerhalb der ersterwahnten Gruppe, deutlich breiter als lang 
ist, oder auch, wie innerhalb der letzteren, gleich lang wie breit oder langer 
ist (BOULENGER, 1889). Mit ihrem kaudalen und ihren lateralen Randern fugt 
sie sich mit mehr oder weniger deutlich hervortretenden Nahten den an- 
grenzenden Teilen des Ruckenpanzers an, d.h. dem Vorderrande des zentralen, 
von den Neuralia und Costalia gebildeten Teile des Carapax bzw. den vor- 
dersten Marginalplattenpaaren an. Der vordere Rand ist dagegen ganz frei. 
Bei den zu den Cryptodira gehorenden Familien Chelydridae, Dermatemydidae 
und Cinosternidae zeigt sie ein vom gewohnlichen Typus mehr abweichendes 
Aussehen. Hier ist sie namlich in zwei kaudolateral gerichtete, sogenannte 
rippenahnliche Fortsatze ausgezogen, von welchen einjeder unter einen oder 
einige der vordersten Randknochen zu jeder Seite hinein reicht. Bei den Triony- 
choidea stellt sie ein breites, aber kurzes, halbmondformig gebogenes Knochen- 
element dar, das sich mit seinen lateralen Schenkelpartien bald (wie bei 
Trionyx, Pelochelys, Chitra) uber die distalen Enden des zweiten Rippen- 
paares, bald (wie bei Emyda, Cyclanorbis, Cycloderma) unter die ersten 
Costalia vorschiebt. Mit ihrem hinteren, konkaven Rande schliesst sie sich 
laut Angaben mehr oder weniger vollstandig dem Vorderrande des zentralen 
Panzerteiles an. Der kraniale und die lateralen Rander sind, wenn die Rand- 
platten wenigstens im vorderen Teile des Schildes bei den infrage kommenden 
Formen fehlen, ganz frei. Bei einigen (Emyda, Cyclanorbis) stosst jedoch ihr 
Vorderrand gegen ein unpaariges sogenanntes Praenuchale an (BOULENGER, 
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1889; STOFFERT, 1889; OGUSHI, 1911; MENGER, 1922). Bei Dermochelys 
schliesslich ist sie infolge der sehr unvollstandigen Entwicklung der Neuralia 
und Costalia ganz frei vom Panzer im ubrigen, wie auch vom Mosaikpanzer. 
Sie zeigt eine ringsum stachlige Kontur (GERVAIS, 1872; BOULENGER, 1889; 
VOLKER, 1913; DERANIYAGALA, 1930). 


DIE ENTWICKLUNG DER NUCHALPLATTE. 


Uber die Ontogenese der Nuchalplatte liegen mehr oder weniger detaillierte 
Beschreibungen tuber einzelne oder vereinzelte Entwicklungsstadien ver- 
schiedener Arten vor. Eine der ausftihrlichsten stammt von RATHKE (1848). 
Nach vollzogener Untersuchung von zwei Embryonalstadien, das eine von 
Testudo graeca und das andere von Chelone mydas, sowie von diesem und 
jenem postembryonalen Entwicklungsstadium der Gattungen Chelone, Cino- 
sternum, Emys, Platemys, Dermochelys und Trionyx und nach Vergleichen 
miteinander kam RATHKE zu dem Ergebnisse, dass die Nuchalplatte im in- 
tegumentalen Bindegewebe ,,uber dem letzten oder auch dem vorletzten Hals- 
wirbel, ganz getrennt von den erwahnten endoskelettalen Elementen und den 
ubrigen Teilen des Panzers entsteht. Wahrend der weiteren Entwicklung 
breitet sie sich anfangs vorzugsweise in kranialer Richtung aus, wobei sie mit 
Ausnahme fur die Trionychoidea die integumentale Nackenfalte ganz oder zum 
grossten Teile ausfullt. In unmittelbarem Anschluss an den zentralen, von den 
Neuralia und Costalia gebildeten Teil des Rtickenschildes erreicht sie ihre 
definitive Lage erst spater, teils durch ihren eigenen Grossenzuwachs, teils 
durch die fortschreitenden Verbreiterungen der vordersten im Chelodiscus 
gelegenen Komponenten, der Neuralia und Costalia. Bei der Analyse, die 
RATHKE ihrer histologischen Entwicklung widmet, ist er auf Grund der 
Beschaffenheit des Untersuchungsmaterials hauptsachlich auf ein Studium der 
Grossenzunahme der verkndcherten Anlage angewiesen und beschreibt ein- 


gehend ihr Knochenbalkchensystem und ihre Markhohlenbildungen. Was die 


ruhere Histogenese der infrage kommenden Anlage anbetrifft, die RATHKE 


Gelegenheit hatte, sporadisch an einem Embryonalstadium von Chelone zu 
beobachten, sowie an einem postembryonalen Stadium von Dermochelys, teilt 
er mit, dass diese Anlage zum grossten Teile aus einer dichten Knorpelmasse 
besteht, eine Angabe, uber die nachher sehr viel diskutiert wurde und die zu 
manchem Missverstandnisse Anlass gab. 

GOETTE (1899), der im Gegensatze zur grossen Mehrzahl von [orschern 
Gelegenheit hatte, die Entwicklung der Nuchalplatte in einem groOsseren 
Zusammenhange bei einundderselben Art zu untersuchen, teilt seine Be- 
obachtungen uber ihren Entwicklungsverlauf bei Chelone imbricata sehr 
summarisch mit. Laut GoETTE tritt die Anlage hier ,,in der tieferen Schicht 


der Cutis‘ uber den drei letzten Halswirbeln auf und ist dabei vollstandig 
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vom hinten liegenden endoskelettalen Teile des Panzers getrennt. Mit diesem 
letzteren erreicht das Nuchale so allmahlich den Kontakt infolge seines nach 
hinten schreitenden Zuwachses, wobei die anfangs unter demselben befind- 
liche Coriumschicht ,,verschwindet’. Zu einem ahnlichen Ergebnisse, was den 
Grossenzuwachs des Nuchale anbetrifft, gelangt auch JoAN PROCTER (1922) 
durch einen Vergleich von einigen postembryonalen Entwicklungsstadien von 
Testudo loveridgit. 

Die ubrigen Autoren, die sich bei ihren embryologischen Untersuchungen 
uber Schildkrotenpanzer einer Anzahl von verschiedenen Formen bedienten, 
wie MULLER (1835) einer ,,Seeschildkrote’, PETERS (1839) Chelonia cauana, 
OweEN (1849) Chelone mydas, Testudo indica (sensu JOAN PROCTER [1922]), 
HOFFMANN (1878, 1890) Chelone, Dermochelys, Trionyx und Testudo, 
NEWMAN (1906) Chelydra serpentina, Graptemys geographica, MENGER 
(1922 und laut VeERsLuys, 1914, und LANGE, 1931 b) Trionyx, Emyda, 
Cyclanorbis, JOAN PROCTER (1922) Testudo loveridgu, DERANIYAGALA (1930) 
Dermochelys coriacea, Caretta caretta und ZANGERL (1939) Trionyx-Arten, 
beschranken sich darauf, einzig und allein ihren dermalen Ursprung fest- 
zustellen, und weisen dabei oft auf ihr frihes Auftreten im Verhaltnisse zu 
anderen Teilen im Rtickenpanzer wahrend der Embryonalentwicklung hin. 

In der vorliegenden Untersuchung wurde die Ontogenese der Nuchalplatte 
in grosserem oder geringerem Umfange an Vertretern verschiedener Gattungen 
wie: Chelydra, Chrysemys, Chelone, Lepidochelys, Dermochelys, Sternothaerus 
und Trionyx studiert. Aus dieser Analyse, die es in erster Linie auf die 
fruhere Entwicklung dieses Elementes absieht, ging hervor, dass diese in 
der durchaus tberwiegenden Mehrzahl von Fallen nicht nur von ihrem ersten 
Anbeginn an, sondern auch ein gutes Stuck weiterhin von der abweicht, die 
man sich bisher vorgestellt hat. Dieser Entwicklungsverlauf zeigt indessen je 
nach den einzelnen Formen Proben von so grossem Variationsreichtum, dass 
es nicht genugt, wie man bisher zu sehr geneigt war anzunehmen, irgend 
einen von diesen als reprasentativen Typus fur die Embryonalentwicklung 
der Platte im allgemeinen gelten zu lassen; dieser wurde infolge dessen von 
Fall zu Fall eingehend behandelt. 


Chrysemys. 


Ich hatte Gelegenheit von der rubrizierten Gattung Schnittserien von dicht 
nacheinander folgenden Entwicklungsstadien von Chrysemys cinerea und — 
obwohl in etwas geringerem Umfange von Chrysemys picta sowie von 
einer dritten Art, deren Indentitat festzustellen unmoglich war, eingehend zu 
untersuchen. Diese sohin in gewissem Masse parallel ausgefuhrte Unter- 
suchung zeigte an der Hand, dass das Nuchale bei diesen samtlichen auf gleiche 


Weise angelegt wird und eine scheinbar vollig ibereinstimmende Entwicklung 
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durchlauft. Die hier unten folgende Beschreibung bezieht sich deshalb 
hauptsachlich auf Chrysemys cinerea, deren grosserer Stadiumreichtum ein 
weitlaufigeres Exposé uber die Entwicklung des Nuchale bei den betreffenden 
Formen gibt. 

In ihrer urspriinglichsten Gestaltung fand ich die Anlage zur Nuchalplatte 
bei einem Exemplar von Chrysemys cinerea, deren integumentaler Rucken- 


7 mm lang war. In diesem Stadium bestehen die verschiedenen Wirbel- 


schild 
teile zum grodssten Teil aus Knorpel, wahrend die Rippen zu nicht un- 
wesentlichem Teile stets noch eine prochondrale Struktur zeigen. In der 
Rumpfregion sind die Neuralbogen ganz geschlossen. In der Halsregion 
dagegen sind die chondralen Basidorsaliapaare jedes Wirbels bis nach oben 
miteinander durch eine ,,hautige‘’ Bricke vereinigt, die indessen am letzten 
Halswirbel Zeichen beginnender Vorknorpelbildung verrat. Das subepidermale 
Gewebe im integumentalen Rtickenschilde besteht zum ganz tberwiegenden 
Teile aus einer kernarmen, ziemlich homogenen embryonalen Bindegewebe- 
masse. In der marginalen Ringfalte des Riickenschildes hat indessen dia 
Kondensierung der Unterhaut begonnen und ist so weit fortgeschritten, dass 
diese vollstandig mit dicht zusammengepackten und in lebhafter Teilung 
befindlichen Zellen ausgefullt ist. 

In den an die Nackenfalte angrenzenden Teilen der Lateralfalten erweitert 
sich zu jeder Seite die sonst rings um den ganzen Ruckenschild im grossen 
und ganzen gleichbreite kutane Marginalverdichtung zu solch einer Breite 
(Fig. 7 [S. 27], au. Z. + m.B.), dass zwischen ihr und der ausseren, die 
Halswirbelsaule bekleidenden Halsmuskulatur nur ein unbedeutender, spalten- 
formiger Zwischenraum wtbrig bleibt. An der Hand der mikroskopischen 
Struktur lassen sich in diesen erweiterten Partien eine aussere und eine 
innere Zone von ungefahr gleicher Breite deutlich unterscheiden. Die erstere 
(Fig. 7 [S. 27], au. Z.) besteht aus gleicher Art ungeformten Gewebes wie 
die marginale Kutisverdichtung uberhaupt. Die letztere (Fig. 7 [S. 27], m. B.) 
dagegen zeichnet sich von der in Bezug auf Dichtigkeit fast gleichartigen 
Aussenhalfte durch eine gesetzlich geregelte Orientierung des Zellmaterials 


aus. Dieses liegt namlich in konzentrischen Lamellen gelagert. Diese so be- 


t 
schaffene Gewebedifferenzierung, die nach der folgenden Entwicklung zu 


urteilen das Primordialgewebe der Nuchalplatte ist, ist ganz und gar auf die 
infrage kommenden medialen Erweiterungen der Lateralverdichtungen be- 
schrankt und in jeder von dieser zu einem kurzen, zylindrischen Korper 
45 


g. 8. Chrysemys cinerea. 5,7 mm. Die Nuchalanlagen in dorsaler Ansicht. Graph. 
Vergr. 37 1/2 


Chrysemys cinerea. 5,7 mm. Die rechte Nuchalanlage. Querschnitt. Mikrophot. 


Vergr. 25 X. 
Fig. 10. Chrysemys cinerea. 6,8 mm. Die Nuchalanlage und das Cleithrumgebilde in 
itlicher Ansicht. Graph. Rek. Vergr. 25 > 
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Fig. 9. Chrysemys cinerea. 6,8 mm. Die Nuchalanlage in dorsaler Ansicht. Graph. Rek. 
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(Fig. 8 [S. 27], m. B.) angesammelt ; in der unmittelbar vor diesen liegenden 
und zu diesen angeschlossenen Nackenfaltenverdichtung lasst sich eine der- 
artige Zellstruktur nicht erkennen. Hiernach zu urteilen ist die Nuchalplaite 
ihrer Anlage nach paarig. Nicht nur in Bezug auf die Paarigkeit in der Anlage, 
sondern auch betreffs der Stelle des ersten Auftretens dieser Anlagekomponente 
wahrend der Ontogenese unterscheidet sich Chrysemys von den ubrigen unter- 
suchten Schildkrotenformen nach diesbeztiglichen Beschreibungen. Wahrend 
das Nuchale bei diesen angeblich tiber den kaudalen Teilen der Halswirbel- 
sdule zur Anlage kommt, entsteht es hier zu beiden Seiten derselben, und es 
erstreckt sich jede Kompomente zu diesem hier ungefahr in gleicher Hohe 
mit der hinteren Halfte des Basidorsale seiner jeweiligen Seite des sechsten 
Halswirbels und der vorderen Halfte des entsprechenden Elementes des 
siebenten. 

In einem etwas spateren Entwicklungsstadium die Lange betragt hier 
6,3 mm wird die Nuchalanlage immerfort weiter von zwei Blastemstrangen 
dargestellt, die indessen seit dem nachst vorhergehenden Stadium sowohl an 
Umfang wie an Dichtigkeit nicht unbedeutend zugenommen haben. Wahrend 
ihrer Langenzunahme, die so zuwege zu kommen scheint, dass das un- 
geformte Mesenchym in den Innenzonen der Nackenfalten- und Lateralfalten- 
verdichtungen nach und nach in die Blastemanlagen einverleibt wird und dabei 
die fur diese Bildungen so typische Orientierung des Zellmaterials erhalt, 
haben sich die vorderen Endpartien, der Rundung der Nackenfalte folgend, 
gegen die Medianlinie abgebogen und liegen nun einander gegentber, wahrend 
sich die hinteren Enden ein wenig nach hinten verschieben. Verhaltnismassig 
geringe Lageveranderungen der hinteren Endpartien lassen sich bisher wie 
in der Folge mit Hilfe der in der Nahe liegenden, ventralen Cutanco- 
muscularis-Aste der Rami dorsales der hinteren Cervicalnerven bequem und 


genauer bestimmen. Wahrend sie in dem vorhergehenden Stadium gleich vor 


diesen Asten der siebenten Halsnerven (Fig. 8 [S. 27], C. m. VIT) liegen, nahern 


sie sich im gegenwartigen Stadium den entsprechenden Teilen des folgenden 
Nervenpaares. Auch an Dicke haben die in Frage kommenden Anlagen bedeutend 
zugenommen; jedoch scheint diese Zunahme proportional zum allgemeinen 
Zuwachs des Embryos zu stehen. Dagegen zeigen sie in bezug auf Dichtigkeit 
einen grossen Unterschied gegentiber vorher, besonders in den ontogenetisch 
alteren Teilen. Diese heben sich auf Grund dessen noch scharfer von der 
Umgebung ab, auch dort wo diese, wie es besonders bei der Unterhaut der 
Fall ist, eine nicht unbedeutende Verdichtung erlitt. 

Bei der folgenden Entwicklung nehmen die vorderen Endpartien der beiden 
Blastemanlagen weiter in der vorher eingeschlagenen Richtung zu und sind 
in einem Stadium von 6,8 mm einander nicht nur in der Medianlinie begegnet 
sondern haben sich auch zu einer einheitlichen, hufeisenformigen Bildung 


(Fig. 9 [S. 27], m.B.) zusammengeschweisst. Auch in kaudaler Richtung 
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haben sie sich ein wenig verlangert; die hinteren Enden befinden sich gegen- 
wartig gerade unter den von achten Cervicalnerven ausgehenden Stammen 
der Rami cutaneo-musculares (Fig. 9 [S. 27], C.m. VIII). In jedem ein- 
zelnen von diesen beiden Schenkelpartien, die spulformig angeschwollen sind, 
tritt mit einer Streckung, die am ehesten der totalen Langenausstreckung der 
Anlage in dem zuerst beschriebenen Stadium entspricht, ein isolierter axillarer 
Strang von osteoblastematischem Zellmateriale auf, in dessen Inneren eine 
Ausscheidung von Knochensubstanz ganz vor kurzem begonnen war (Fig. 9, 10 
und 11 [S. 27 und 33], B.). Die Verknécherung der Nuchalplatte wird sohin 
mit dem Auftreten von zwei, voneinander weit getrennten Verknocherungs- 
herden, einem auf jeder Seite der Halswirbelsaule, eingeleitet. Diese Knochen- 
kerne, die auch einige ,,Knochenzellen“ einschliessen, nehmen die Form von 
ganz kurzen, beinahe gleichdicken Staben an, die vorne konvergieren. 

In diesem Stadium zeigen die einzelnen Komponenten an den vordersten 
Rumpfwirbeln und an den diesen letzteren entsprechenden Rippenpaaren 
Spuren von beginnender Verknocherung. In der Halsregion hat sich weiterhin 
ein Paar der Basidorsalia der hinteren Wirbel zu durchaus chondralen Neural- 
bogen zusammengeschlossen. Wahrend der gegenwartigen Entwicklung hat 
auch das subepidermale Gewebe im Rtckenschild eine mehr fortgeschrittene 
Differenzierung erreicht, was sich in erster Linie in einer allgemeinen Kon- 
densierung des Zellmaterials kundgibt. Diese Dichtigkeit ist indessen be- 
sonders gut in der Marginalfaltenverdichtung betont, sowie ausserdem in 
einer unmittelbar unter der Epidermis gelegenen Zone, in der auch die fur 
das kutane Bindegewebe so charakteristische filzartige Struktur hervor- 
zutreten begann. Die Marginalfaltenverdichtung, die fortwahrend als eine 
wohlbegrenzte, strangformige Bildung hervortritt, hat sich im Zusammenhange 
mit dem Anwachsen der Marginalfalte bei der Breitenzunahme des integumen- 
talen Ruckenschildes (vgl. S. 9) bedeutend in hauptsachlich ventrolateraler 
Richtung erweitert. Infolgedessen kommt die blastematische Anlage (Fig. 11 
[S. 33], m.B.), die dabei stationar verbleibt, entlang der oberen, inneren 
Randpartie der Aussenzone der Marginalfaltenverdichtung (Fig. 11 [S. 33], 


au. Z.) in der Nackenfalte und den angrenzenden Teilen der Lateralfalte zu 


Al 
liegen, wahrend sie friher in gleicher Hohe neben diesen lag. Diese Rand- 


partie ist zu einer Rinne ausgeformt, die die aussere Langshalfte der Blasteman- 
lage dicht umschliesst. 

Die darauf nachstfolgende Entwicklung konnte infolge von Materialmangel 
an Chrysemys cinerea nicht untersucht werden. Diese Unterbrechung in 
ihrer Stadienserie ist indessen nicht so gross, als dass man den Entwick- 
lungsverlauf wahrend der infragekommenden Periode auf Grund der darauf- 
folgenden Stadien in seinen Hauptzigen nicht rekonstruieren konnte. Da 
indessen die eine von den beiden anderen von mir untersuchten Chrysemys- 


arten, namlich Chrysemys picta, in bezug auf diese Licke in den ent- 
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sprechenden Entwicklungsstadien ziemlich wohlsortiert ist, kann man, be- 
sonders da so gute und zahlreiche Konnektierungsmoglichkeiten sonst zwischen 
den beiden Stadienserien vorliegen, bei Benutzung einer hierftir erforderlichen 
Anzahl von Stadien dieser Art eine mehr zusammenhangende Darstellung er- 
halten. Als Ausgangspunkt zu der folgenden Beschreibung von diesen bediene 
ich mich eines Stadiums von Chrysemys picta von einer Carapaxlange von 

das am ehesten eine ganz entsprechende Entwicklung wie das zuletzt 
beschriebene von Chrysemys cinerea zeigt und daher keiner naheren Be- 
schreibung bedarf. 

In einem etwas spateren Stadium, dessen Ruckenschild in der Lange 6,3 mm 
misst, tritt die Anlage in mancher Hinsicht bedeutend verandert hervor. Das 
nunmehr zu einem dicken, ziemlich homogenen kutanen Bindegewebe um- 
gewandelte subepidermale Gewebe ist in ihren mesenchymalen Teil ein- 
gedrungen, wobei die konzentrische Lamellenstruktur ganz oder fast voll- 
standig maskiert wurde. Auf einigen zerstreuten Stellen schimmert sie indessen 
durch das deckende filzige Kutisgewebe durch und gibt dadurch eine 
Andeutung einer bis zu einem gewissen Grade strukturellen Selbstandig- 
keit diesem gegentiber. Mit ihrer medioventralen Langshalfte stulpt sie 
sich wie im vohergehenden Stadium in Form einer runden hugelahnlichen 
Bildung von der inneren, tbrigens ebenen Begrenzungsflache der Unter- 
haut aus. Die beiden Knochenanlagen haben sich wahrend der _ relativ 
kurzen Entwicklungsperiode, die seit dem nachstvorhergehenden Stadium 


verflossen ist, in der Lange mehr als verdoppelt. Durch diese Zunahme, die 


hauptsachlich in kraniomedialer Richtung stattgefunden hat, reichen sie 


nunmehr bis zur Nackenfaltenregion der Kutis hin. Dagegen haben sich die 
kaudalen Enden im Verhaltnis hiermit unbedeutend nach hinten verschoben. 
Die ontogenetisch alteren, urspringlich zylinderformigen Mittelpartien breiten 
sich hier zu in der Mitte breiteren, gleichdicken, massiven Platten aus, die sich 
allmahlich gegen die jungeren, immer zylindrischen Endpartien verschmalern, 
um schliesslich in diese kontinuierlich uberzugehen. Da diese Breitenzunahme 
ausschliesslich laterad mit einem Zug in dorsolaterale Richtung dirigiert wird, 
so werden die infrage kommenden Platten in der Seitenrichtung einen nicht 
unbedeutenden Neigungswinkel zur Horizontalflache bilden. 

In der Folge erleiden die beiden Knochenanlagen weiter eine bemerkenswerte 
Verlangerung in kraniomedialer Richtung und liegen in einem Stadium mit 
einer Carapaxlange von 7,8 mm mit ihren Vorderenden ganz nahe einander 
in der Medianlinie in der Nackenregion des Ruckenschildes, wahrend die 
kaudalen Enden praktisch dagegen die gleiche Lage wie im vorhergehenden 
Stadium einnehmen. Vorn sind sie durch eine schmale Spalte getrennt, die 
ganz mit osteoblastematischem Zellenmaterial ausgefullt ist; die ursprunglich 
und zuletzt im vorhergehenden Stadium immer weit getrennten, grosskernigen 


Blasteme unmittelbar um die jeweilige Anlage herum rucken namlich hier zu 
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einer einheitlichen Masse zusammen, innerhalb welcher es weiter nicht méglich 
ist, in Portionen abzugrenzen, was fruher zu der einen oder der anderen 
Anlagekomponente gehort hat. Von der urspriinglichen Blastemanlage ist 
ubrigens nur ein ausserst geringer Rest in Form einer unbedeutenden, higel- 
formigen Ausbuchtung von der inneren Flache der Unterhaut sichtbar (Fig. 12 
|S. 33], m.B.). Der Abstand zwischen dieser und der Marginalfalte wurde 
infolge eines weiteren Herunterwachsens der letzteren nicht unbedeutend ver- 
grossert. Die konzentrische Lamellenstruktur ist hier vollig ausgeloscht. 
Wahrend der nachst vorangehenden Entwicklungsperiode haben die beiden 
Knochenanlagen (Fig. 12 [S. 33], 0. L.) nicht unbedeutend an Breite zu- 
genommen. Dabei wurden die Teile, die am ehesten den vorderen zylindrischen 
Partien im vorhergehenden Stadium entsprechen diirften, am meisten erweitert, 
und weisen nun die grosste Breite auf. Am weitesten vorn, wo die Breiten- 
zunahme am intensivsten war, bestehen die Aussenrander aus dunneren, 
fligelahnlichen Lamellen, deren obere Flachen sich im Niveau mit den 
ontogenetisch alteren und dickeren Teilen befinden. Ein gewisses Gegensttck 
zu diesen dunnen Randlamellen findet man andeutungsweise in Form von 
ventrolateral gerichteten lamellenartigen Leisten (Fig. 12 |S. 33], u. L.) wieder, 
die von den lateroventralen Eckrandern der vorderen, breiteren Halften 
ausgehen. 

Wahrend der folgenden Entwicklung nehmen die beiden Anlagekomponenten 
verhaltnismassig unbedeutend an Lange zu. Bei einem Stadium von 8,8 mm 
ist namlich deren gegenseitige Lage vorn praktisch dieselbe wie im vor- 
hergehenden Stadium. In kaudaler Richtung erstrecken sie sich unter und vor- 


bei den Cutaneo-muscularis-Asten der achten Cervicalnerven und enden gleich 


hinter diesen. Ihre gegenwartige orm von vorn breiteren Platten, die sich in 
c 


kaudaler Richtung allmahlich verjungen, ist ein Ergebnis einer langs ihrer 
Aussenseiten mehr ausgebreiteten Breitenzunahme, die wie fruher entlang den 
ontogenetisch jiingeren, vorderen Teilen intensiviert wurde. Die im _ vor- 
angehenden Stadium ventrolateral umgebogenen Innenrander wurden in einer 
Ausstreckung, die fast den hinteren Halften der vorderen ausgebreiteten Teile 
entspricht, ebenfalls breiter und bilden zusammen mit diesen oberen breiteren 
Lamellen ziemlich tiefe, lateral offene Rinnen. Ganz vorn auf der oberen 
Aussenseite der rechten Anlage erhebt sich eine kleine schuppenahnliche, 
dorsokaudal gerichtete Lamellenbildung, deren Gegensttick moglicherweise mit 
einem niedrigen, hugelformigen Relief auf der anderen Anlagekomponente 
identifiziert werden kann. 

Die folgende Entwicklung, so wie sie sich bei Chrysemys cinerea gestaltet, 
lasst sich mit einem Stadium von 9,5 mm direkt an das zuletzt beschriebene 
von Chrysemys picta anschliessen. Die beiden Knochenanlagen sind hier vorn 
miteinander zu einer einheitlichen gy-geformten Anlagebildung, im folgenden 


als Basalteil angefitihrt, zusammengeschmolzen. Mit ihren Schenkeln, deren 
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ausserste Spitzen ein wenig hinter die Cutaneo-muscularis-Aste der neunten 
Spinalnerven reichen, erstreckt sich diese Anlage bedeutend weiter kaudal als 
es mit diesen beiden Anlagekomponenten im vorhergehenden Stadium bei 
Chrysemys picta der Fall war. Dieser plotzliche und bemerkenswerte Unterschied 
in der Ausstreckung durfte indessen mit Rtcksicht auf die langsam nach hinten 
schreitende Langenzunahme, die die vorhergehende Entwicklung von Chry- 
semys picta auszeichnete, und die auch die hierauf folgende von Chrysemys 
cinerea charakterisiert, artbedingt sein. Bei der oben erwahnten Zusammen- 
schmelzung hat sich offenbar die kleine, im vorhergehenden Stadium erwahnte, 
schuppenahnliche Lamellenbildung auf dem Vorderende der rechten Anlage 
mit ihrem minder gut entwickelten Pendant auf der linken zu einer medianen, 
nach beiden Seiten hin schwach gewolbten Knochenlamelle, im folgenden als 
Grundlamelle angefihrt, vereinigt, die sich von einer breiteren Basalpartie ein 
wenig in dorsokaudaler Richtung in die tieferen Lager der Unterhaut in 
einigem Abstand von ihrer inneren membranosen Begrenzung emporrichtet. 

In einem etwas spateren Entwicklungsstadium, 17,2 mm, hat die im vorher- 
gehenden Stadium erwahnte, dorsokaudal gerichtete Lamelle eine machtige 
Entwicklung erreicht und dadurch nicht unwesentlich das Aussehen der 
Nuchalanlage verandert. Ihre basale Partie erweitert sich enorm zu zwei 


lamellenartigen, dorsomedian gestellten Basalzipfeln (Fig. 13 [S. 33 
entlang den Oberseiten der oberen Schenkellamellen, und sie erstrecken sich 
dabei mit einer in kaudaler Richtung allmahlich abnehmender Hohe gegen 
die Stellen hin, wo die Schenkel von den Cutaneo muscularis-Asten der Rami 
dorsales der achten Spinalnerven tuberquert werden. Mit einem breiteren, 


, M.1.) schiesst die betreffende 


unpaarigen Mittellappen (Fig. 13 [S. 33 
Lamelle parallel zur Wolbung der inneren membranosen Begrenzungsschicht 
der Unterhaut mit einem gezipfelten kaudalen Rande in dorsokaudaler Rich- 
tung im medianen Teile der Nackenregion des Rtickenschildes in die Hohe 
und reicht hierbei ein wenig uber den letzten Halswirbel hinuber. Da 
sie dabei auf eine entsprechende Weise auch der Wolbung der Unterhaut 
nach beiden Seiten hin folgt, mussen die lateralen Seitenteile des Mittellappens 
eicher ventrolateraler Richtung wie die Unterhautswolbung abbiegen, 


Fig. 11. Chrysemys cinerea. 6,8 mm. Der rechte Schenkel der Nuchalanlage. Quer- 
Mikrophot. Vergr. 25 
2. rysemys picta. 7,8 mm. Der rechte Schenkel der Nuchalanlage. Querschnitt. 


Fig. 13. Chrysemys cinerea. 11,2 mm. Die Nuchalanlage in dorsaler Ansicht. Graph. 


Fig. 14. Chrysemys cinerea. 11,2 mm. Die Nuchalanlage (linke Halfte). Querschnitt. 
Mikrophot. Vergr. 20 

Fig. 15. Chrysemys cinerea. 22,7 mm. Die Nuchalanlage in dorsaler Ansicht. Graph. 
Rek. Vergr. 6 >» 

Fig. 16. Chrysemys cinerea. 22,7 mm. Die Nuchalanlage (linke Halfte). Querschnitt. 
Mikrophot. Vergr. 10 

Fig. 17. Chelydra serpentina. 9,1 mm. Die Nuchalanlage und das Cleithrumgebilde in 
seitlicher Ansicht. Graph. Rek. Vergr. 14 
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EGRON VALLEN 
wobei die Seitenrander gegeniiber den oberen Randern der Basalzipfel den 
Schenkeln entlang gerichtet werden (Fig. 14 [S. 33], M.1. und B.z.). Auf 
dem vorderen Teile der oberen Aussenflache des medianen Lappens richten 
sich drei gegen diese vertikal stehende Lamellenbildungen mit einer longi- 
tudinalen Streckung empor. Sie weisen vorn eine bemerkenswerte Hohe 
auf, die allmahlich in kaudaler Richtung abnimmt. Der proximale Teil der 
Grundlamelle biegt ventral steil ab gegen den hufeisenahnlichen Basalteil. Von 
den kraniolateralen Umbiegungsrandern schieben sich zwei kurzere, aber ver- 
haltnismassig breite Lamellen (Fig. 13 [S. 33], v.L.) in kranio-latero- 
ventraler Richtung hinaus. Sie sind nach vorn durch eine schmale, dunne 
Knochenbriicke miteinander zu einer einheitlichen Lamellenbildung vereinigt. 
Mit ihrer vorderen Konturlinie markiert diese den gegenwartigen Vorderrand 
der Anlage, die dadurch weiter ein wenig in kranialer Richtung in die 
Nackenfaltenregion der Unterhaut verschoben wurde. Nach kaudaler Richtung 
hin reicht dagegen die betreffende Anlage mit ihren Schenkelspitzen ungefahr 
gleichweit wie im vorhergehenden Stadium. Die bereits im vorhergehenden 
Stadium verhaltnismassig langgestrecken oberen und unteren Schenkellamellen 
(Fig. 14 [S. 33], o. L. und u.L.) erstrecken sich nunmehr mit Ausnahme der 
kiirzeren Partien am weitesten kaudal entlang der Lange der ganzen Schenkel. 
Ausserdem haben beide eine nicht unbedeutende Breitenzunahme erlitten, die 
letzten Endes direkt laterad dirigiert wird. 

Wahrend einer hierauf folgenden, verhaltnismassig langen Entwicklungs- 
periode, die sich bis zu einem Stadium von 22,7 mm erstreckt, nahert sich die 
infrage kommende Anlage mit grossen Schritten ihrer endgultigen Form. Die 


beiden Schenkel, die sich hier wie kleinere, kaudolateral vorspringende, hori- 


zontale Seitenfortsatze von einer machtig verbreiterten, zentralen Platte zeigen, 
I 


haben sich ausserst unbedeutend verlangert (Fig. 15 [S. 33], o. LL. + B.z.). Sie 
bestehen wie fruher aus einer breiteren oberen (Fig. 16 [S. 33], 0. L.) und einer 
schmaleren unteren (Fig. 16 [S. 33], u.L.) Lamelle. Auf den Oberseiten der 
ersteren verlaufen die hier bedeutend hoheren, aber unbedeutend verlangerten 
Basalzipfel (Fig. 15 und 16, B.z.). Diese sind in einem Umfange, der am 
ehesten ihren vorderen Halften im vorhergehenden Stadium entsprechen 
durfte, mit den Seitenrandern des stark verbreiterten Mittellappens zusammen- 
geschmolzen. Der letztere reicht kaudal ein wenig hinein uber den vordersten 
Teil des Neuralbogen des ersten Rumpfwirbels und ftigt sich mit seinen 
kaudolateralen Randern mittels einer gezahnten Naht den Vorderrandern der 
ersten Costalia an. Hiermit ist seine Zunahme und die der Anlage in kaudaler 
Richtung praktisch abgeschlossen. Dasselbe ist auch bei ihrer kranialen 
Zunahme der Fall. Mit ihrer nach vorne gerichteten Lamelle fullt die Anlage 
hier namlich beinahe vollstandig die Nackenfaltenregion des Ruckenschildes 
aus. Die Grundlamelle und die im vorhergehenden Stadium erwahnte nach 


vorn gerichtete Lamelle bilden nunmehr eine einheitliche Aussenflache. Uber 
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diese breitet sich mit Ausnahme ihrer ontogenetisch jiingeren Vorder- und 
Hinterrander eine mit dieser parallelliegende Lamellenbildung aus, die von 
einer verhaltnismassig grossen Anzahl, hauptsachlich longitudinaler Lamellen 
aufgetragen wird, die gegen den Mittellappen (Fig. 16 [S. 33], M.1.) 
senkrecht stehen. Nach allem zu schliessen, ist diese obere Lamelle eine 
weitere Differenzierung der im vorhergehenden Stadium erwahnten Vertikal- 
lamellen auf der Oberseite des Mittellappens. Solche kommen namlich in grosser 
Anzahl auf der Oberseite seines gegenwartigen kaudalen Randes vor. Folgt 
man diesen ein wenig in kranialer Richtung, so findet man, dass sie sich 
transversal nach oben ausbreiten, und dass sich die dadurch entstandenen 
Querlamellen weiter nach vorne miteinander vereinigen und die infrage 
kommenden Platte bilden. In den hierdurch entstandenen zahlreichen Mark- 
hohlen wurde das eingeschlossene Unterhautbindegewebe in den mehr zentral 
gelegenen Teilen der Anlage zu Markgewebe umgebildet. 

Die folgende Entwicklung nach ihrer definitiven Gestalt hin besteht vor 
allem aus einer fortgesetzten Zusammenlotung des Mittellappens mit den 
basalen Seitenzipfeln bis zu den Spitzen der Schenkel. Diese bilden die 
lateralen Ecken, bei denen die kraniolateralen Seiten der Platte in die kaudo- 
lateralen umbiegen. Ubrigens diirfte sie nur eine fortschreitende Grdssen- 
zunahme der betreffenden Anlage darstellen. 

Bei ,,young specimens‘ von Emys orbicularis und anderen Arten derselben 
Gattung ist nach BoULENGER (1889) die Nuchalplatte mit sogenannten 
rippenahnlichen Fortsatzen ausgestattet. Diese Fortsatze sind indessen, nach 
dem von RatHKE (1848) abgebildeten Nuchale bei einem postembryonalen 
Stadium von Emys europaea (FE. orbicularis) zu schliessen, bei welchem die 
infrage kommende Platte dem Aussehen und dem Bau nach mit dem hier 
oben beschriebenen von 22,7 mm-Stadium von Chrysemys cinerea wtber- 
einstimmt, vergleichbar mit den verhaltnismassig kurzen, kaudolateral ge- 
richteten Seitenfortsatzen bei der letzterwahnten. Auf Grund dessen ist zu 
vermuten, dass die Nuchalplatte bei Emys wenigstens teilweise eine ahnliche 
Entwicklung wie bei Chrysemys durchlauft. 


Chelydra ser pentina. 


Nach den beiden Embryonalstadien zu urteilen, die mir von dieser Art zu 
Verfiigung standen, ist die Nuchalplatte auch hier ihrer Anlage nach paarig 
und zeigt ubrigens in ihrer Entwicklung, wie sie im vorliegenden frag- 
mentarischen Zustande erscheint, weitgehende Ahnlichkeiten mit der oben 
beschriebenen von Chrysemys. 

Die jiingste von diesen mit einer Carapaxlange von 9,1 mm stellt ein 
verhaltnismassig weit fortgeschrittenes Entwicklungsstadium dar. Die axialen 
Skeletteile, sowohl in der Hals- wie in der Rumpfregion, werden von diinnen 
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Verknocherungskrusten bekleidet, die aber an den vorderen, spater thecabil- 
denden Rippenpaaren eine grossere Machtigkeit besitzen. Ungeachtet dessen, 
dass die Unterhaut, die dem subkutanen ‘cewebe gegentiber gut abgegrenzt 
ist, einen bemerkenswerten Dichtigkeitsgrad aufweist, so besitzt sie trotzdem 


‘ 


noch nicht das fiir den ,,reifen Embryonen“ charakteristische Aussehen. Sie 
zeigt namlich, wie bei den jungeren Entwicklungsstadien von Chrysemys eine 
grossere Dichtigkeit langs der Marginalfalte sowie in einer verhaltnismassig 
dicken Schicht unmittelbar unter der Epidermis des Rutckenschildes. Die 
Marginalfaltenverdichtung formt sich wie bei diesen zu einem gut ab- 
gegrenzten Gewebestrang von bemerkenswerter Dicke. Sie fullt die er- 
wahnte Falte ganz und gar aus und ragt ausserdem mit ihrem abgerundeten 
[nnenteil ein wenig ausserhalb der inneren Begrenzungsschicht des oberhalb 
derselben gelegenen, im grossen und ganzen gesehen uberall gleich breiten 
Unterhautteiles vor. Die mikroskopische Struktur ist twberwiegend ,,zellular* 
mit einem nicht unbedeutenden Einschlag von ,,interzellularen“’ Differenzie- 
rungen. Diese treten besonders in den eben erwahnten dichteren Zonen auf. 
Die Nuchalanlage selbst ist zu ganz tberwiegendem Teile eine blastematische 
Bildung. Diese zeigt einen Organisationsplan, der im Prinzip mit dem der 
oben beschriebenen, verkn6écherten Anlage bei den verhaltnismassig weit 
avancierten Stadien tibereinstimmt, z. B. mit der des 17,2 mm-Stadiums von 
Chrysemys cinerea. In dieser Mesenchymbildung kennt man namlich die 
beiden Hauptbestandteile der erwahnten Knochenanlage wieder: den Basal- 
teil (Fig. 17 [S. 33], m.B.) und die Grundlamelle (Fig. 17 [S. 33], m. B.z. 
+m.M.1.). Der erstere wird von einem gleichdicken, hufeisenformig ge- 
bogenen und fast horizontal orientierten Mesenchymstrang gebildet, der ganz 
und gar in die innere Zone der Nackenfaltenverdichtung und die angrenzenden 


Teile der Lateralfaltenverdichtungen eingebettet liegt. Seine kaudalen Schenkel- 


spitzen befinden sich in gleicher Hohe mit dem basalen Teile des Neural- 


bogen des sechsten Halswirbels. In struktureller Hinsicht besteht er aus dicht 
zusammengepackten, grosskernigen Zellelementen, wodurch er sich sehr deut- 
lich von der Umgebung unterscheidet. Eine konzentrische Orientierung des 
Zellmaterials wie bei Chrysemys liegt nicht vor. In jedem Schenkel tritt ein 
axialer Verknocherungskern auf, uber dessen Lage und Ausdehnung Fig. 17 
(B.) eine Vorstellung gibt. Dieser nimmt die Form eines zylindrischen, 
vorn etwas dickeren Stabes an, welcher sich in kaudaler Richtung allmahlich 
verjungt. Die Grundlamelle besteht ganz und gar aus Mesenchymgewebe von 
gleicher Beschaffenheit wie im Basalteile. Sie breitet sich in der unteren 
Schicht der Unterhaut aus und erhalt eine mit ihrer inneren Begrenzungs- 
schicht gleichformige Wolbung. Sie spaltet sich in drei Zungen auf: in ein 
Paar kleinere Basalzipfel (Fig. 17 [S. 33], m.B.z.) und einen unpaarigen 
grosseren Mittellappen (Fig. 17 [S. 33], m. M.1.). Die ersteren erstrecken sich 


ein kurzeres Stuck nach hinten langs der Schenkelpartien des Basalteiles, 
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wahrend sie verhaltnismassig schnell an Hohe abnehmen. Sie stehen fast 
vertikal, biegen aber in ihrem obersten Teil etwas der Medianlinie zu ab. 
Der breite Mittellappen richtet sich in hauptsachlich dorsokaudaler Richtung 
empor, und reicht mit seinem hinteren, abgerundeten Rand hinein uber die 
vordere hervorspringende Partie des Neuralbogen des achten Halswirbels. Die 
ventrolateral gerichteten Rander des Mitteilappens und die dorsomedian ge- 
richteten der Basalzipfel liegen einander gegenuber. 

Im anderen Stadium, das 10,2 mm misst, zeigt die Unterhaut, was die Dichte 
anbetrifft, ein mehr homogenes Aussehen und beginnt den Charakter eines 
dicht filzigen Bindegewebes anzunehmen. Der blastematische Anlageteil (Fig. 18 
[S. 41], m.B.), der sich dessen ungeachtet immer noch mit Scharfe der 


Umgebung gegenuber abhebt, weist hier zum grossten Teile eine fibrose 


Struktur mit hie und da sparlich eingemengten ,,zellularen“’ Elementen auf ; 


die letzteren sammeln sich aber ganz nahe der Knochenanlage an und ordnen 
sich dort zu einem dtinnen, zusammenhangenden Belage. Die beiden Ver- 
knocherungskerne haben sich bedeutend verlangert, wobei die vorderen Enden 
gegen die Medianlinie abgebogen und dort miteinander verschmolzen sind. 
In kaudaler Richtung erstrecken sie sich ungefahr ebenso weit wie die blaste- 
matische Anlage im vorhergehenden Stadium, wahrend diese ihrerseits ihre 
Schenkelspitzen ein wenig weiter nach hinten vorgeschoben hat. Diese be- 
finden sich nun in gleicher Hohe mit dem vorderen Rande der proximalen 
Partie der ersten Rippe. Der vordere, im Nackenfaltenbindegewebe ein- 
geschlossene Teil der infrage kommenden Knochenanlage ist in Horizontal- 
ebene zu einer massiven Platte ausgebreitet, wahrend die bedeutend grosseren 
Schenkelpartien stets noch eine zylindrische Form annehmen. In bezug auf 
die Lagerelationen des Basalteiles zur Marginalfalte ist eine Veranderung, 
die der bei Chrysemys ahnelt, eingetreten. Wahrend die Schenkel im vor- 
hergehenden Stadium medial von dieser Falte liegen, nehmen sie hier (Fig. 18 
[S. 41], m.B.) infolge der Zunahme der Marginalfalte und im Zusammen- 
hange damit auch infolge der Zunahme der Marginalfaltenverdichtung haupt- 
sachlich in ventrolateraler Richtung eine mehr dorsomediane Lage im Ver- 
haltnis zu dieser Falte ein. Doch sieht es so aus, als ob diese Verschiebung 
verhaltnismassig bedeutend geringer ware als bei Chrysemys. In der Grund- 
‘amelle, die ebenfalls zum grossten Teile verknochert ist, wurden die jedoch 
ursprunglich verhaltnismassig kurzen und niedrigen Basalzipfel seit dem vor- 
hergehenden Stadium bemerkenswert verlangert. Wahrend die relative Ver- 
breiterung des blastematischen Mittellappens praktisch die gleiche ist, ist die 
darin auftretende Knochenzunge, die sich von einer schmaleren proximalen 
Partie kraftig nach hinten erweitert, kurzer; ihr flacher, gespaltener, hinterer 
Rand befindet sich namlich in einigem Abstand vor dem Neuralbogen des 
infrage kommenden achten Halswirbels. 


Nach einem bedeutend weiter fortgeschrittenen ,,juvenile specimen“ zu 
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urteilen, das ZANGERL (1939, Fig. 6 [S. 396]) zu einem anderen Zweck ab- 
gebildet hat, scheint es, als ob auch ihre weitere Entwicklung bis zu einem 
gewissen Grade auf entsprechende Art wie bei Chrysemys verlauft. In diesem 
Stadium besteht namlich die Anlage aus einer nach vorn verbreiterten Platte 
und aus zwei von ihr kaudal vorspringenden, schwach gekriimmten Schenkel- 
fortsatzen, deren kaudale Spitzen ein gutes Stuck hinter den distalen Enden 
des zweiten Rippenpaares sichtbar sind. An dieser Veranderung des Aussehens 
der Anlage hat sich vor allem der im vorhergehenden Stadium erwahnte mediane 
Lamellenlappen wirksam beteiligt. Dieser hat sich kraftig vergrossert und ist 
mit den vorderen Teilen der Schenkel zusammengeschmolzen. Dabei haben sich 
seine lateralen Seitenrander mit den gegen dieselben gerichteten Basalzipfel 
zusammengelotet. Kaudal steht er in Nahtverbindung mit den drei vordersten, 
nahezu vollig entwickelten Komponenten im endoskelettalen, zentralen Teile 
des Ruckenschildes, wodurch seine fortgesetzte nach hinten schreitende Zu- 
nahme vereitelt ist. Infolge dessen werden die beiden, hier verhaltnismassig 
langeren Schenkel nicht wie bei Chrysemys ganz und gar in eine definitive, 
einheitliche Plattenbildung einverleibt, sondern verbleiben als permanente Fort- 
satze, die in den medialen Seitenrandern der drei vordersten Marginalplatten- 
paare eingelassen liegen. 

Wie in der Einleitung angedeutet wurde, ist laut BOULENGER (1889) die 
Nuchalplatte bei den Dermatemydidae und Cinosternidae auf gleiche Art wie 
bei Chelydra organisiert und ebenfalls mit ein Paar ahnlichen Fortsatzen 
ausgestattet. Es ist nun die Frage, ob nicht ihre Fortsatzbildungen auf gleiche 
Weise entstanden sind wie bei der letzt erwahnten und sohin im Grunde 


ebenfalls als ein Paar ,,ubriggebliebene“ Schenkelfortsatze aufzufassen sind. 


Trionyx japonicus. 


Von dieser Art wurden vier Embryonalstadien mit Rucksicht auf die Ent- 
wicklung der infrage kommenden Platte untersucht. Bei den beiden jungsten 
von diesen, die 8,3 mm (25 Tage) bzw. 8,9 mm (27 Tage) messen, besteht 
die Anlage aus einer mesenchymatischen Bildung, die infolge einer dichteren 
Anhaufung von Zellmaterial sich von dem noch ziemlich lockeren und 
,netzartigen“’ Mesenchym des ubrigen Kutisgewebes unterscheidet. Sie nimmt 
die Form eines gleichbreiten und gleichdicken, schwach halbmondformig 
gebogenen Stranges an, der in einem verhaltnismassig grossen Abstand von 
der Marginalfalte im grossen und ganzen die vordere, gerundete Randpartie 
des integumentalen Ruckenschildes wiederholt. Dieser Strang breitet sich in 
der unteren Schicht der Unterhaut unmittelbar oberhalb der inneren Be- 


grenzungsschicht aus und wolbt sich nach beiden Seiten hin im selben Grade 


wie diese. Seine Mittelpartie liegt direkt oberhalb der hinteren Halfte des 


Neuralbogen des achten Halswirbels, wahrend sich seine Schenkelspitzen 
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ungefahr neben der vordersten vorspringenden Partie des Neuralbogen des 
ersten Rumpfwirbels befinden. 

Wahrend einer darauf folgenden Entwicklungsperiode bis zu einem 12,5 mm 
langen Stadium (37 Tage) ist die Entwicklung in einem relativ schnellen 
Tempo fortgeschritten. Wahrend das Achsenskelett bei den beiden oben 
beschriebenen Stadien ausschliesslich aus Knorpel besteht, weist dieses hier 
eine verhaltnismassig weit fortgeschrittene Verknocherung auf. Diese ist 
besonders stark an den Rippen. Die Rippen besitzen dicke perichondrale 
Verknocherungshilsen, die vorn und hinten in dicke und breite Lamellen 
ausgezogen sind. An den vordersten Wirbelkorpern des Rumpfes, bei denen 
ja der Knochenbelag bedeutend dinner ist, ist der Verknocherungsprozess 
vor kurzem in seine enchondrale Phase eingetreten. Die Unterhaut besteht 
aus einem stark verdichteten und wtberwiegend filzigen Bindegewebe. Die 
Nuchalanlage besteht ganz uberwiegend aus Knochensubstanz, die im grossen 
und ganzen eine bemerkenswerte Machtigkeit besitzt. Dieser Knochenkern ist 
von allen Seiten von einem dtinnen Belag osteoblastematischen Zellmaterials 
umgeben. Auch in dieser Gestalt tritt die Anlage als einheitliches Gebilde auf, 
in welchem gar keine Andeutung ihrer etwaig vorhergegangenen Paarigkeit 
wahrgenommen werden kann. In dieser Anlage, die auch einen ziemlich 
komplizierten Bau erreicht hat, wird in erster Linie ein grosserer, ventral 
gelegener Teil unterschieden, der der Lage und der Ausstreckung nach mit der 
blastematischen Anlage in den beiden vorangehenden Stadien tbereinstimmt. 
Dieser Teil entspricht, nach allem zu urteilen, dem paarig angelegten Basal- 
teile der Nuchalanlage von Chelydra und Chrysemys. Er besteht namlich wie 
bei den letzteren aus einer breiteren, ventrolateral gerichteten unteren und 
einer schmaleren, beinahe horizontal orientierten oberen Lamelle. Diese bilden 
zusammen eine flache >-formige, nach aussen offene Rinne. Diese ist im 
mehr oder weniger grossen Umfange von diinneren Lamellen und Veraste- 
lungen dieser Lamellen durchzogen, die beide -— der Dicke und dem Ver- 
knocherungsgrade nach zu urteilen — jungeren Datums sind. Von der oberen 
Lamelle ragt auf ihrer Oberseite eine kurze, aber breite Grundlamelle (Fig. 19 
[S. 41], B.z+M.1.) empor, die parallel zu der inneren membrandsen 
Begrenzungsschicht der Unterhaut, ganz in ihrer Nahe, verlauft. Sie unter- 
scheidet sich jedoch von ihrem Gegenstticke bei Chelydra und Chrysemys 
dadurch, dass ihr Mittellappen (Fig. 19 [S. 41], M.1.) verhaltnismassig 
unentwickelt ist. Er wird von ein paar kleineren Spitzen dargestellt, die sich 
unbedeutend tuber die oberen, freien Rander der lateralen Basalzipfel (Fig. 19 
[S. 41], B.z.) erheben. Diese sind gleichhoch und erstrecken sich bis gegen 
die Endpartien der oberen Schenkellamellen hin. Auf der oberen Aussenseite 
der Grundlamelle tritt ausser auf threr allerhintersten Randpartie ein System 
von gegen diese mehr oder minder senkrecht stehenden Lamellen auf, die 
offenbar den friher nachgewiesenen Vertikallamellen bei Chrysemys ent- 
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sprechen. Sie laufen nebeneinander in vorzugsweise longitudinaler Richtung. 
Sie reichen mit ihren oberen Randern hinauf in die oberen Lager der Unter- 
haut, gleich unter einer dort gelegenen dichteren Schicht von ausgepragter 
parallelfaseriger Struktur, die sich dann spater zu dem im vorigen Abschnitte 
naher bertihrten, fur die Trionyxunterhaut so charakteristischen, ,,derb- 
faserigen Geflecht’’ hinausdifferenziert (Vgl. S. 19). Oben breiten sie sich 
transversal aus, und in den zentralen Teilen der Anlage stossen die dadurch 
entstandenen Querlamellen zusammen und schmelzen zu einer oberen Platten- 
bildung, beinahe parallel zur Grundlamelle, zusammen. Die zwischen diesen 
Lamellensystemen eingeschlossenen Teile des Unterhautbindegewebes sind 
erheblich schutterer als die ausserhalb befindlichen und stark aufgehellt und 
nehmen alsbald in den vollstandig geschlossenen Markhohlen das fiir das 
Markgewebe typische Aussehen an. 

Die Veranderung im Aussehen, die die Nuchalanlage in einem etwas 
spateren Stadium von 13,7 mm (39 Tage) zeigt, bezieht sich in erster Linie 
auf den Mittellappen der Grundlamelle. Er tritt nunmehr als eine breite aber 
verhaltnismassig kurze Zunge mit grosserer Deutlichkeit von der Anlage im 
ubrigen hervor. Mit seinem hinteren gerundeten Rande nahert er sich dem 
Vorderrande auf dem Neuralbogen des ersten Rumpfwirbels. Im wtbrigen 
durfte indessen die letzte Entwicklung bloss eine Vergrosserung der Anlage 
im Verhaltnisse zur allgemeinen Zunahme des Embryos enthalten haben, wobei 
die Knochensubstanz wesentlich an Machtigkeit zugenommen und die Mark- 
hohlenbildung sich mehr verbreitet haben. Die wenn auch verhaltnismassig 
unbedeutende Verktrzung im Abstande zwischen den Schenkelspitzen der 
Anlage und den distalen Endpartien des zweiten Rippenpaares, die man seit 
dem nachstvorhergehenden Stadium bemerken kann, dtirfte namlich aus- 
schliesslich der Breitenzunahme dieser Rippen zuzuschreiben sein. 

In dieser ihrer Gestaltung nahert sich die Anlage in bezug auf Form und 
Aussehen der fast vollentwickelten Nuchalplatte, wie sie OGUSHI (1911) bei 
einem vier Jahre alten Exemplare beschreibt und abbildet. Diese ist hier 
durch Nahtverbindung partiell an den endoskelettalen Teil des Ruckenschildes 
angeschlossen. Da die betreffenden Teile des Nuchale nach hinten zu dieselbe 
Lage im Verhaltnis zum ersten Rumpfwirbel wie bei den oben beschriebenen 
Embryonalstadien einnehmen, so ist dieser Kontakt folglich nur durch die 


fortgesetzte Expansion der vordersten Costalelemente zustande gekommen. 

Fig. 18. Chelydra serpenttna. 10,3 mm. Der rechte Schenkel der Nuchalanlage und das 
rechte Cleithrumgebilde. Querschnitt. Mikrophot. Vergr. 16 X. 

Fig. 19. Trionyx japonicus. 12,5 mm. Die Nuchalanlage in dorsaler Ansicht. Graph. 
Rek. Vergr. 18 

Fig. 20. Lepidochelys olwacea. 11,3 mm. Die Nuchalanlage sowie das Cleithrum- und 
Claviculagebilde in seitlicher Ansicht. Graph. Rek. Vergr. 12 

Fig. 21. Lepidochelys olwvacea. 15,2 mm. Die Nuchalanlage sowie das Cleithrum- und 
Claviculagebilde in seitlicher Ansicht. Graph. Rek. Vergr. 12 X. 

Fig. 22. Lepidochelys olivacea. 18,0 mm. Die Nuchalanlage sowie das Cleithrum- und 
Claviculagebilde in seitlicher Ansicht. Graph. Rek. Vergr. 10 
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Der Mittellappen, der sich wie die Schenkel nunmehr fast gleich weit nach 
hinten erstreckt, hat dadurch etwas an Lange zugenommen und schiebt sich 
etwas tuber den Neuralbogen des ersten Rumpfwirbels ein. Die zu beiden 
Seiten desselben auftretenden ,,Nuchalfontanellen“ sind immer ziemlich gross 
und stehen durch den Zwischenraum zwischen der Spitze des Mittellappens 
und dem ersten Neurale miteinander in Verbindung. Sie verschwinden nach 
OcusHuI erst viel spater, namlich wahrend des siebenten. Lebensjahres. Nach 
den Abbildungen zu urteilen, die die Literatur (GEOFFROY ST. HILAIRE 1809, 
STOFFERT 1889 u.a.) bietet, durfte ihr spates Verschwinden ein verbreitetes 
Phanomen bei den Trionychidae sein. 


Lepidochelys olivacea. 


Bei Lepidochelys olivacea kommt die Nuchalplatte verhaltnismassig spat zur 
Anlage. Bei einem Stadium von 17,3 mm (20 Tage), bei dem sich die Anlage 
zum ersten Male wahrend der Embryonalentwicklung zu erkennen gibt, sind 
die Rippen mit dicken Verkn6cherungskrusten tberzogen, wahrend die fast 
durchaus chondralen Neuralbogen in der Halsregion und die Wirbelkorper 
sowohl in der Hals- wie Rumpfregion nur Spuren beginnender Verknocherung 
aufweisen. Die Unterhaut, die durch eine faszienartige Gewebedifferenzierung 
von dem subkutanen Mesenchym abgegrenzt ist, besteht zum tberwiegend 
grossten Teile aus einem homogenen, netzartigen Bindegewebe, dessen Ver- 
filzung unmittelbar bevorzustehen scheint. In einer dunnen subepidermalen 
Schicht hat indessen der eben erwahnte Prozess begonnen, wodurch sie eine 
dichtere Struktur darbietet. 

Die Nuchalanlage (Fig. 20 [S. 41], N.a.) besteht aus einer ziemlich 
schttterkernigen Blastembildung. Diese formt sich zu einer unpaarigen, halb- 
mondformig gebogenen Platte, die mehr als doppelt so breit als lang ist. Ihr 
vorderer konvexer Rand wiederholt im grossen und ganzen die Rundung der 
Nackenfalte in einem verhaltnismassig grossen Abstande von dieser. Ihre 
lateralen Randpartien springen nach hinten in zwei wohl abgesetzte, aber kurze 
flugelartige Fortsatze vor. Sie breitet sich in der untersten Schicht des 
kutanen Gewebes uber die hintere Halfte des Neuralbogen des sechsten, sowie 
uber den ganzen des siebenten Halzwirbels aus. Auf jeder Seite reicht diese 
Blastembildung mit ihren Seitenspitzen etwas unterhalb des Scheitels des 
siebenten Neuralbogen hinunter. 

Wahrend der nachst darauffolgenden Entwicklung, so wie sie sich in einer 


Anzahl von Stadien von bzw. 11,9 mm (21 Tage), 12,3 mm (22 Tage), 
I 


5,2 mm (24 Tage) zeigt, 


13,5 mm (23 Tage), 14,5 mm (24 Tage) und 
nimmt die Blastemanlage besonders langsam an Dichte zu und verandert hierbei 
teilweise ihre Form. Wahrend ihre Langenausdehnung beim letzteren Stadium 


(Fig. 21 [S. 41], N.a.) die gleiche ist wie im oben beschriebenen, hat sie im 
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Verhaltnis hierzu an Breite nicht zugenommen, sondern ihre Breitenzunahme 
hat sich bedeutend verlangsamt, weshalb die Breite infolgedessen gegenwartig 
etwas mehr als anderthalb mal der Lange betragt. Eine hier eingetretene Ver- 
schiebung des Lageverhaltnisses zwischen der Nuchalplatte und der Hals- 
wirbelsaule — eine derartige Verschiebung hat sich: bei den drei oben 
beschriebenen Formen nicht bemerkbar gemacht — durfte im Zusammenhange 
mit der geringen Entwicklung der Nackenfalte stehen, die sich, wie es scheint, 
auf eine entsprechende Weise im Verhaltnis zur Grossenzunahme der Wirbel- 
elemente wie bei Chrysemys und Chelydra nicht vergrossert hat. Wahrend 
dieser Entwicklungsperiode wechselt die Anlage ihr Aussehen auch in einer 
anderen Hinsicht. Mitunter kommen die vorher erwahnten flugelahnlichen 
Basalfortsatze gar nicht zur Entwicklung, wie z. B. beim 13,5 und 15,2 mm- 
Stadium, bei welchen der hintere Rand eine gleichmassige Rundung erfahrt. 

Bei einem Stadium von 18,0 mm (26 Tage) zeigt die Anlage (Fig. 22 
[S. 41], N.a.), abgesehen von den kleineren Ungleichheiten an den lateralen 
Randern, eine gleiche Form und eine entsprechende relative Ausstreckung, 
sowohl in Lange wie in Breite, wie beim letzterwahnten Stadium. Die dort 
nachgewiesene StOrung der gegenseitigen Lage der Nuchalanlage und der 
betreffenden Cervikalwirbel ist in der frither eingeschlagenen Richtung weiter 
fortgeschritten. Der vordere Anlagerand erstreckt sich nunmehr ein ktirzeres 
Stiick hinein iiber den hinteren Rand des Neuralbogen vom sechsten Hals- 
wirbel, wahrend sich der hintere dagegen in ein ungefahr entsprechendes 
Stiick tiber den Vorderteil des achten Neuralbogen einschiebt. Das Zell- 
material hat eine bedeutende Verdichtung erfahren, die in seiner mittelsten 
Schicht besonders augenscheinlich ist. In dieser hat eine Ausscheidung von 
Knochensubstanz gerade in Form von breiteren und schmaleren Balkchen 
begonnen, die netzartig miteinander zu einer einheitlichen perforierten Platte 
vereinigt sind. 

Das folgende Stadium bei einem Ausmass von 21,5 mm (28 Tage) weist 
aus, dass die Nuchalanlage wieder Gegenstand einer Lageverschiebung im 
Verhaltnis zur Halswirbelsaule geworden war. Der vordere Rand befindet 
sich hier gerade oberhalb der vorderen Spitze auf dem Neuralbogen des 
siebenten Halswirbels. Die Lage des hinteren Randes dagegen gleich hinter 
dem Scheitel des achten Wirbelbogen deutet indessen darauf hin, dass sich 
die Anlage ausserdem ein wenig in kaudaler Richtung verlangert hat. Gleich- 
zeitig wurden die lateralen Seitenrander etwas herabgeschoben, so dass sie 
die obersten Teile der erwahnten Wirbelelemente flankieren. Ihre ventro- 
kaudalen Eckpartien sind durch seichte Einschnitte von der Anlage im ubrigen 
abgesondert und koénnen vielleicht mit Ruicksicht auf ihre Lage mit den oben 
nachgewiesenen fligelahnlichen Basalfortsatzen verglichen werden. Die 
Knochenplatte wurde im Verhaltnis mit der Ausdehnung des Blastems ver- 


grossert und zeigt eine mehr massive Struktur. Die fruher so zahlreich vor- 
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kommenden Hohlraume sind hier an Zahl bedeutend geringer und haupt- 
sachlich an den ontonegetisch jiingeren Teilen der Verknocherung nach hinten 


zu und an den lateralen Randpartien lokalisiert. 


Dermochelys coriacea. 


Unter den von mir untersuchten Embryonalstadien dieser Art gibt sich die 
Anlage der Nuchalplatte bloss bei einem einzigen zu erkennen. Bei diesem, 
das 19,3 mm (29 Tage) misst, tritt die Anlage von der Form einer in der 
Nackenregion des Riickenschildes median gelegenen, unpaarigen Platte auf, 
die sich im grossen und ganzen der Quadratform nahert. Diese zeigt ein 
gleiches histologisches Bild wie beim 21,5-mm-Stadium von Lepidochelys 
olivacea; es scheint jedoch, als ob die Knochenplatte selbst hier etwas dicker 
und von massiverer Beschaffenheit ware. Sie breitet sich im ungefahr gleichen 
unteren Lager im filzigen Bindegewebe aus und besitzt eine entsprechende 
Langenausstreckung wie beim erwahnten Stadium von Lepidochelys. Nach 
beiden Seiten hin w6lbt sie sich jedoch nicht so weit hinunter, wie bei dieser ; 
ihre lateralen Rander befinden sich vorn etwas oberhalb, hinten ungefahr 
gleichviel unter dem Gipfel der Neuralbogen der betreffenden Halswirbel. Sie 
zeigt ringsherum eine mehr oder weniger ungleichmassige Kontur, wodurch 
sie nicht unwesentlich an eine voll entwickelte Nuchalplatte erinnert, so wie 
sie von GERVAIS (1878), VOLKER (1913) und DERANIYAGALA (1930) Uu.a. 
abgebildet und beschrieben wurde. Von ihrem vorderen, sonst gleichmassigen 
und geraden Rande springt eine kurzere, unpaarige mediale Spitze nach vorn 
vor. Die lateralen Seitenrander beschreiben jeder fur sich eine mehr oder 
minder stark gewellte Linie. Der hintere Rand ist in zwei Paar breitere 
zipfelartige Fortsatze tief gespalten. Von diesen Fortsatzen liegen zwei ganz 
nahe beieinander in der Mitte (Fig. 23 [S. 55], m.F.), und beide durften 
zusammen dem medianen, unpaarigen, breiten Fortsatze der voll ausgebildeten 
Platte entsprechen. Sie werden von den beiden anderen, etwas kurzeren Fort- 


satzen (Fig. 23 [S. 55], m.B.), die aus den kaudal vorspringenden lateralen 


Partien der Anlage bestehen, flankiert. Diese, die ganz unverknochert sind, 


sind fast zylindrisch und bedeutend dicker als die Anlagebildung im wbrigen. 
Sie verlaufen kranial ein kurzeres Stuck in die eigentliche Blastemplatte 
hinein, wobei ihre Rander in diesem Abschnitte verdickt erscheinen. Mit 
Rucksicht auf die Lage durften sie den sich kurz hinausschiebenden, flugel- 
ahnlichen Schenkelfortsatzen bei der Anlage des 21,5-mm-Stadiums von 


Lepidochelys olivacea entsprechen. 


Chelone mydas. 
Die vier, ziemlich dicht aufeinander folgenden Embryonalstadien, die hier 


Gegenstand einer Untersuchung waren, stammen von einem frtheren Ent- 
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wicklungsstadium der Nuchalplatte her. Das erste von diesen, 9,1 mm lang 
(14 Tage), befindet sich in einer relativ fruhen Entwicklung. Das Achsen- 
skelett besteht ausschliesslich aus Knorpel. Die dorsalen Wirbelelemente sowohl 
in der Hals- wie in der Rumpfregion haben sich noch nicht zu geschlossenen 
Bogen vereinigt, sondern sind weit voneinander getrennt. Das subepidermale 
Gewebe im Ruckenschilde besteht ganz und gar aus Mesenchym. In diesem 
tritt die Marginalverdichtung mit grosser Scharfe hervor. In dem grOsseren 
Teile der Rumpfregion hebt sich eine ziemlich dicke Schicht unmittelbar unter 
der Epidermis schwach durch ihre unbedeutend starker lichtbrechende 
plasmatische Substanz ab. Dieser ,,Kutisteil‘ klingt allmahlich in den unter- 
liegenden, mehr indifferenten ,,subkutanen“ Rest aus. In der Nackenregion 
des Schildes lasst sich dagegen eine solche Aufteilung nicht machen. Die 
Nuchalanlage tritt hier als eine paarige Bildung auf, bestehend aus zwei lang- 
gestreckten Mesenchymverdichtungen ohne eine regelmassige strukturelle 
Orientierung des Zellmaterials. Sie unterscheiden sich von der Umgebung nur 
durch ihre grossere Dichtigkeit. Sie sind verhaltnismassig hoch und schmal 
und zeigen eine ovale Querschnittsflache. Sie verlaufen langs der vor- 
deren Partien der Lateralfalten, von welchen sie wie ihr Gegensttick bei 
Chrysemys und Chelydra die medialen Teile bilden durften. Im Verhaltnis 
zum Axialskelette erstrecken sie sich mit ihren vorderen Teilen zu beiden 
Seiten des oberen Teiles des Neuralbogen vom siebenten Halswirbel, wahrend 
sich die hinteren Spitzen in gleicher Hohe mit dem Vorderrande des Basal- 
teiles bei der entsprechenden Komponente des achten Halswirbels befinden. 

Bei einem Stadium von 10,2 mm (16 Tage) haben sich die oberen Partien 
der Basidorsalia jedes Wirbels einander genahert und mit ,,hautigen‘‘ Briicken 
vereinigt, die in den vordersten Wirbeln der Rumpfregion prochondral sind. 
Das Unterhautmesenchym ist hier im ganzen bedeutend dichter als das sub- 
kutane und hat ausserdem eine dichte, faszienartige innere Begrenzungsflache 
erhalten. Die vorderen Endpartien der beiden Nuchalanlagen sind gegen- 
einander gewachsen und haben sich zu einem hufeisenfOrmigen mesen- 
chymatischen Strang, der dem Basalteil bei Chrysemys und Chelydra gleicht, 
vereinigt. Die hinteren Spitzen dagegen nehmen die gleiche relative Lage wie 
im vorhergehenden Stadium ein. Die Schenkel sind hier héher; die neuhinzu- 
gekommenen oberen Teile sind gleichschmal und setzen sich nach aussen 
mit einem deutlichen Einschnitt von den dickeren und ontogenetisch 4alteren 
Teilen ab. Nach innen bilden sie dagegen zusammen mit diesen eine gleich- 
massige, konkave Oberflache, die gegen die Faszienbegrenzung der Unterhaut 
gedruckt liegt. 

Das folgende Stadium von 12,6 mm (19 Tage) wird durch geschlossene 
Neuralbogen sowohl in der Hals- wie in der Rumpfregion, sowie von einer 
beginnenden ,,Verfilzung*‘ in der oberen Schicht des kutanen Mesenchyms 
charakterisiert. Uber dem Zwischenraume zwischen den beiden Schenkeln, 
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die hier die gleiche relative Ausstreckung wie frither besitzen, wolbt sich eine 
Grundlamelle (Fig. 24 [S. 55], G.1.), in welcher sich keine Aufteilung in 
Basal- und Mittellappen machen lasst. Der Basalteil (Fig. 24 [S. 55], m. B.) 
tritt als verdickte Randpartien an derselben hervor. Sie zeigen infolge ziemlich 
reichlicher plasmatischer Fadendifferenzierungen eine grdssere Dichtigkeit, 
etwas was ebenfalls fiir das hintere laterale Fortsatzpaar bei Dermochelys 
charakteristisch ist. Die Lamelle erstreckt sich mit ihrem nach hinten zu- 
gespitzten Rande uber den grodsseren Teil des Neuralbogen des siebenten 
Halswirbels. 

Bei einem Stadium von 14,6 mm (22 Tage), in welchem das Axialskelett 
in seine Verknocherungsperiode eingetreten ist und die Unterhaut im ganzen 
wie ein filziges Bindegewebe hervorzutreten beginnt, nimmt die betreffende 
Anlage mehr den Charakter einer einheitlichen, zum ganz uberwiegenden 
Teile gleichdicken Blastemplatte an. Am weitesten hinten gibt sich jedoch 
der Basalteil als ein verdickter Rand auf jeder Seite zu erkennen. Diese 
Anschwellungen springen kaudal in kiirzere Fortsatze vor. Diese Fortsatze 
nehmen eine verhaltnismassig mehr dorsale Lage als im fritheren Stadium ein. 
Diese Lageverschiebung dirfte ihren Grund darin haben, dass die Breiten- 
zunahme der Anlage mit der allgemeinen Zunahme des Embryos nicht gleichen 
Schritt gehalten hat. Eine Tendenz in dieser Richtung zeigt bereits der 
Basalteil bei dem vorhergehenden Stadium, bei dem dessen Schenkelpartien 
eine mehr dorsomediane Lage im Verhaltnis zu den Marginalfalten gegenuber 
der fritheren medialen einnehmen. Fiir dieses Verhalten kann man einen 
anderen konkreten Beleg dadurch bekommen, dass man die Anlagen bei den 
verschiedenen Stadien vergleicht. Wahrend die Breite der beiden jtingsten 
Stadien die doppelte Lange iibertrifft, ist diese beim gegenwartigen nur 
ausserst unbedeutend langer als die letztere. Diese wiederum wurde durch 
das Hinzukommen einer abgestumpften medialen Spitze am Hinterrande der 
Platte ein wenig iiber den Vorderrand des Neuralbogen des achten Halswirbels 
verlangert. 

Als ein hierauf folgendes Stadium kann in gewissem Masse RATHKEsS 
(1848; Tab. IV, Fig. 1) jungstes Stadium von derselben Art gelten. Seine 
Nuchalanlage stimmt in vielem und manchem aussererlich mit dem unmittelbar 
hier oben beschriebenen tberein. Bei diesem bleiben beispielsweise die beiden 
hinteren Seitenfortsatze zurtck. Sie flankieren eine niedrige mediale Spitze, 
die sich jedoch hier dem Vorderrande an dem ersten Rumpfwirbel nahert. 
In diesem Stadium ist die betreffende Anlage verknochert. Die Knochen- 
substanz tritt hier in der Mitte der Anlage wie bei RATHKEs postembryonalem 
Stadium von Dermochelys auf, das nach seiner Beschreibung zu_ urteilen 
sich wenig von dem hier oben beschriebenen embryonalen Stadium unter- 


scheiden dtrfte. 


Der von GoETTE (1899) abgebildete Sagittalschnitt der Nuchalanlage bei 
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einem 23 mm-Stadium von Chelone imbricata zeigt ein tbereinstimmendes 
histologisches Bild, sowie eine entsprechende Langenausstreckung wie bei den 
oben beschriebenen 21,5-mm- und 19,3-mm-Stadien von Lepidochelys bzw. 
Dermochelys. 


Sternothaerus derbianus. 


Bei Sternothaerus hingegen entsteht die Nuchalplatte verhaltnismassig spat 
und plotzlich. Wahrend ein Stadium von 8,2 mm, bei welchem das Axialskelett 
diinne Verknocherungskrusten tragt, und die Unterhaut eine bemerkenswerte 
Dichtigkeit mit beginnender Verfilzung zeigt, nicht einmal die geringste An- 
deutung einer Nuchalanlage aufweist, liegt eine solche etwas spater bei 9,r mm 
in einer histologischen Gestaltung vor, die bei den oben beschriebenen Formen 
fur eine relativ weit vorgeschrittene Entwicklung symptomatisch ist; die eben 
erwahnten Verknocherungen und Unterhautbindegewebe sind praktisch hierbei 
unverandert. Die Anlage besteht namlich aus einer plattformig verbreiterten, 
kompakten Blastemmasse, in deren Zwischenschicht die Knochensubstanz 
in dinnen, netzformig zusammenhangenden Balkchen ausgefallt ist. Sie 
nahert sich der Halbkreisform mit einem spitz ausgezogenen Fortsatze von 
der hinteren geraden Seite. Sie ist eine Bildung von relativ geringer Aus- 
dehnung, die oberhalb der hinteren Halfte des siebenten, sowie wber dem 
vorderen Teile des Neuralbogen des achten Halswirbels liegt. Ihre aussersten 
Seitenspitzen befinden sich ungefahr in gleicher Hohe mit dem Scheitel des 
siebenten Neuralbogen. 

Bei einem Stadium von 10,2 mm hat die Anlage fast anderthalb mal in der 
Lange zugenommen, vor allem dadurch, dass die kaudale Spitze im vor- 
hergehenden Stadium in einen langen blastematischen Fortsatz ausgezogen 
wurde; dieser endet ungefahr tber der Mitte des letzten Halsneuralbogen. 
Auch nach vorne hat sich die Anlage etwas verlangert, wobei der vorher 
gleichmassig abgerundete Rand zugespitzt wurde und nun bis zum Hin- 
terrande des oberen Bogen des sechsten Halswirbels hinreicht. Dagegen ist 
ihre relative Breitenausstreckung unverandert. Der hintere, neu hinzugekom- 
mene Teil besteht aus einem lockeren Blastemgewebe. Der vordere, grdéssere 
Rest weist mit Ausnahme der in der Mittelschicht verbreiteten Knochen- 
substanz, die sich hier zu einer dickeren, aber immer reichlich perforierten 
Knochenplatte entwickelt hat, ein mit der Anlage im vorhergehenden Stadiun: 
ubereinstimmendes histologisches Bild auf. 


DISKUSSION. 
Aus dem obigen geht hervor, um hier eine Zusammenfassung zu machen, 
dass die Nuchaiplatte ihrer Anlage nach nicht selten paarig ist. Diese Paarig- 


keit kann wahrend der Ontogenese auf verschiedene Weise zum Ausdruck 
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kommen. Bei Chrysemys entsteht die Anlage in Form von paarigen Mesen- 
chymbildungen. Nachdem diese vorne miteinander verschmolzen sind, ensteht 
in jeder der ontogenetisch alteren Schenkelpartien eine axiale Verknocherung. 
Diese Knochenanlagen vereinigen sich allmahlich ebenso nach vorne hin, und 
von der vorderen Partie des dadurch gebildeten Basalteiles hebt sich die 
sogenannte Grundlamelle in dorsokaudaler Richtung empor und wuberbruckt 
den Raum zwischen den Schenkelpartien des Basalteiles dadurch, dass ihre 
lateralen Rander mit diesen zusammenwachsen. Einen gleichen Entwicklungs- 
verlauf weist wenigstens die verknocherte Nuchalanlage bei Chelydra auf. 
Sie entsteht als ein axialer Verknocherungskern in jedem von diesen Schenkel- 
teilen der aus dem Basalteile und der Grundlamelle bestehenden Mesenchym- 
anlage auf ungefahr entsprechenden Stellen wie bei Chrysemys. Bei Chelone 
tritt die mesenchymatische Anlage anfangs paarig auf. Diese Bildungen 
wachsen vorne zusammen und vereinigen sich ausserdem durch das Hin- 
zukommen von einer Grundlamelle zu einer einheitlichen Plattenbildung, in 
der schliesslich der Basalteil bis auf die kurzen kaudalen Schenkelfortsatze 
einverleibt wird. In dieser Gestalt stimmt die Anlage mit dem mesenchyma- 
tischen Anlageteile beim oben beschriebenen Stadium von Dermochelys und 


bei dem altesten von Lepidochelys tberein. Bei der letzterwahnten Form ist die 


blastematische Anlage bereits von Anbeginn eine einheitliche Plattenbildung, 


deren laterale Randpartien hinten in kurze, fligelahnliche Fortsatze aus- 
gezogen sind. Nach allem zu urteilen, entsprechen diese den hinteren Resten 
des Basalteiles bei Chelone. Inwieferne dies auch bei Dermochelys zutrifft, 
oder ob hier die Anlage eine Entwicklung, ahnlich der bei Chelone durchlief, 
dies festzustellen war ich auf Grund von Materialmangel nicht in der Lage. 
Bei Dermochelys und bei Lepidochelys entsteht indessen die Knochenanlage als 
eine einheitliche perforierte Platte in der Mitte der Blastemanlage. Hierbei 
verbleiben die kaudalen Schenkelfortsatze eine langere Zeit hindurch un- 
verknochert. Aus RatuKeEs Beschreibung geht hervor, dass die Nuchalplatte 
beim embryonalen Stadium von Chelone in histologischer Hinsicht mit der 
beim postembryonalen Stadium von Dermochelys ubereinstimmt. Infolgedessen 
scheint es nicht undenkbar, dass die Verknocherung des Nuchale bei Chelone 
vom gleichen Typ wie bei Dermochelys und Lepidochelys ist. 

Die hier oben erwahnten Vertreter der Unterordnung Cryptodira bilden 
mit Rucksicht auf die Embryonalentwicklung der Nuchalplatte eine schone 
typologische Serie. Diese zeigt, dass die paarig angelegten Schenkel bei Chelydra 
und Chrysemys bei den systematisch hoherstehenden Formen Tendenzen zum 
Verschwinden zeigen. Einen Schritt weiter in dieser Richtung geht die 
Nuchalentwicklung bei Sternothaerus, bei dem uberhaupt eine Andeutung zu 
einer paarigen Anlage oder Reminiszenzen von dieser in Form von kaudalen 
Fortsatzbildungen fehlen. Bei Trionyx dagegen durfte die Blastemanlage von 
Anfang an unpaarig auftreten. Bei einem unbedeutend friheren Stadium von 
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7,5 mm (22 Tage) ist die oben zuerst beschriebene Anlage garnicht heraus- 
differenziert. In ihrer urspriinglichsten Gestalt schliesst sie sich durch 
ihre Form und durch ihr Lageverhaltnis zur Marginalfalte an das zuerst 
auftretende Blastem bei Lepidochelys an. Ich hatte keine Gelegenheit die 
fruheste Entwicklung der Knochenanlage zu untersuchen. Spater zeigt sie 
indessen eine Organisation und eine Entwicklung, die weitgehende Ahnlich- 
keit mit der der alteren Knochenanlagen bei Chrysemys zeigt. 

Auch vergleichend anatomisch macht sich eine ahnliche typologische 
Entwicklungstendenz bemerkbar. Ein erstes Stadium in dieser Kette bildet 
die Nuchalplatte bei Chelydra mit ihren weit ausgezogenen Fortsatzen. Ein 
darauf folgendes stellt die z.B. bei Cinosternum dar. Bei dieser ist die 
Mittellappenpartie nach Ratuxkes Abbildung kraftiger entwickelt und reicht 
verhaltnismassig weiter nach hinten, wahrend die Schenkel relativ kiurzer 
sind und den Charakter von kurzen, kaudolateral gerichteten, von der zentralen 
Platte ausgehenden Seitenfortsatzen annehmen. In dieser ihrer definitiven 
Gestalt stimmt sie mit der des embryonalen Stadiums von 22,7 mm bei 
Chrysemys cinerea uberein. Sie bleibt also auf einem Stadium stehen, das sie 
bei der letzterwahnten — und offenbar auch bei Emys (BOULENGER 1889) — 
wahrend ihrer weiteren Embryonalentwicklung passiert. Mit den hoher 
stehenden Formen verschwinden diese Fortsatze ganzlich. Bei Trionyx 
dagegen hat die definitive Nuchalplatte einige gemeinsame Zuge mit der von 
Chelydra. 

Diese paarigen Anlagen durften phylogenetisch bedingt sein und finden 
wahrscheinlich ihre beste Erklarung darin, dass sie zwei ursprunglich von- 
einander getrennte Skelettelemente darstellen, die wahrend der Phylogenese 
zu einer einheitlichen Platte zusammengeschmolzen sind. 

An die Frage von der vergleichend anatomischen Bedeutung der Nuchal- 
platte ist eine Anzahl von Meinungsbildungen geknupft. Um mit GEOFFROY 
St. HiLarrE (1809) zu beginnen, waren anfangs einige Forscher wie 
MECKEL (1824), CUVIER (1825), WAGLER (1830), u.a. der Meinung, dass 
diese als eine vom Dornfortsatz des letzten Halswirbels freigewordene Partie 
zu betrachten sei, die sekundar im Unterhautsbindegewebe Sitz ergriffen hat. 
MECKEL halt die Alternative ftir modglich, dass die Nuchalplatte aus dem 
»knochernen Teil der Suprascapula“ entstanden ist, der sich bei den Schild- 
kroten freigemacht und mit seinem Gegensttick auf der anderen Seite zu einer 
einheitlichen Platte vereinigt hat. Nachdem ihre histologische Entwicklung 
bekannt wurde und dadurch ihr dermaler Ursprung klargelegt war, wurde 
die erstere Betrachtungsweise unhaltbar. Dessen ungeachtet ist diese Idee 
wiederholt viel spater in mehr oder minder modifizierter Form wieder auf- 
getaucht. 

Sohin glaubt JAEKEL (1914, 1918) durch Vergleiche zwischen rezenten 


Schildkroten und Triassochelys dux JAEKEL ,,aus dem mittleren Keuper 
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(= Stubensandstein) Wiurtembergs“ gefunden zu haben, dass die Nuchal- 
platte ein Zusammenschmelzungsprodukt von zwei Neuralia ist, die sich in- 
folge der zunehmenden Beweglichkeit des Halses von den Dornfortsatzen der 
vordersten Rumpfwirbel los gemacht haben, mit denen sie noch bei Trias- 
sochelys ohne sichtbare Grenzsutur vereinigt zu sein scheinen. (Der vorderste 
von diesen Rumpfwirbeln bei Triassochelys entspricht nach JAEKEL dem 
letzten Halswirbel bei den nun lebenden Schildkroten.) 

Eine andere Meinungsrichtung mit BOULENGER (1889) als Urheber will 


geltend machen, dass das Nuchale eine Art Costoneuralplatte von ausschliess- 


lich endoskelettaler Natur darstelle. Diese kann man sich indessen auf ver- 
schiedene Weise zusammengesetzt vorstellen. Nach BOULENGER besteht sie 
aus dem Neurale und aus den beiden Rippen des letzten (achten) Halswirbels. 
Diese Auffassung glaubt BOULENGER durch eine mutmassliche totale Knorpel- 
praeformation der Anlage sowie von den ,,rippenartigen“ Seitenfortsatzen 
am Nuchale bei den Chelydridae, Dermatemydidae, Cinosternidae und bei den 
,jungen‘’ Entwicklungsstadien von Emys orbicularis bestatigt zu finden. 
Ausserdem sieht er im Vorkommen einer Ligamentverbindung zwischen dem 
Nuchale und dem letzten Halswirbel einen Beweis fiir eine gewisse Zu- 
sammengehorigkeit zwischen diesen. An diese Auffassung schliesst sich 
VAN BEMMELEN (1895) an, der sich ebenfalls vorstellt, dass das Nuchale ein 
chondrales Entwicklungsstadium durchlauft. GApow (1933), der die Angaben 
uber den dermalen Ursprung des Nuchale mit einer gewissen Skepsis betrach- 
tet, identifiziert in den Nuchalfortsatzen bei den Chelydridae, Cinosternidae 
und Trionychidae die freigewordenen endoskelettalen Costalelemente des 
nunmehr nicht weiter ausgedehnten und thecabildenden vordersten Rippen- 
paars in der Rumpfregion. Diese sind durch dorsalen Zuwachs miteinander 
in der Mittellinie des Ruckenschildes zusammengeftigt und haben sich aus- 
serdem mit dem Neurale des letzten Halswirbels zu einer einheitlichen Platte 
vereinigt, wahrend das Neurale des ersten Halswirbels beim medialen Zusammen- 
wachsen der Costalelemente verloren ging. Ein derartiges Verschwinden von 
neuralen Elementen findet GADow im Carapax bei vielen Vertretern der 
Trionychoidea als Beispiel vertreten. 

Die Richtigkeit der beiden ersterwahnten, von BOULENGER angefthrten 
Argumente wird von histogenetischen Fakten, so wie dies aus der oben- 
stehenden Beschreibung der Entwicklung der Nuchalplatte hervorgeht, ver- 
stossen. Die von ihm ebenfalls besprochene Ligamentverbindung durfte in- 
dessen sekundarer Art sein und hat gar nichts mit dem Zustandekommen der 
Nuchalplatte zu tun. Das infragekommende Ligament ist, soweit ich nach 
den mir zur Verftugung stehenden Schnittserien finden konnte, sowohl in 
bezug auf Herkunft sowie Lage identisch mit dem so oft (GERVAIS, 1872; 
GEGENBAUR, 1898; VOLKER, 1913; VERSLUYS, 1914; HAy, 1928 u.a.) be- 


sprochenen, ausgezogenen, chondralen Dornfortsatze des letzten Halswirbels 
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bei Chelone und Dermochelys, der distal in einer Gelenkgrube auf der Unter- 
seite des Nuchale endet, weshalb diese Bildungen als homolog betrachten 
werden dirften. 

3AUR (1886) halt es fiir wahrscheinlich, dass das Nuchale nur zu einem 
Teile aus endoskelettalem Material besteht. Mit den ,,rippenartigen‘’ Seiten- 
fortsatzen der betreffenden Platte bei Chelydra serpentina und mit den 
lateralen, langestreckten Reliefstrukturen auf der Unterseite des Nuchale bei 
den Trionychidae will er die Rippen des letzten Halswirbels identifizieren. 
Einen histogenetischen Beleg hierfiir findet er in der von RATHKE stammenden 
Angabe, dass die Nuchalplatte ,zzum Theil“ knorpelpraformiert ist. Es dirfte 
offenbar sein, dass BAuR in dieser mutmasslichen Doppelheit in der Anlage 
das Ergebnis einer gleichartigen Fusion von Rippen und Hautknochenplatten 
sehen will, die nach seiner Meinung bei den Costalia vorherrschend ist. 

RATHKEs Angabe, dass die Nuchalplatte wahrend ihrer Ontogenese ein 
Knorpelstadium durchlauft, ist nach moderner histologischer Auffassung un- 
richtig und darf nicht direkt buchstablich genommen werden. RATHKE schreibt 
namlich: ,denn bei dem Embryo von Chelonia und der jungen Sphargis war 
sie (= die Nackenplatte) noch ganz dicht, bestand fast ganz aus Knorpel, 
und enthielt nur in der Mitte etwas Kalkerde“ (S. 108). Bedient man sich 
als Illustrationsmaterial zu diesem Zitat der Querschnittserien durch die 
Nuchalregion bei den Embryonen in den entsprechenden Entwicklungsstadien, 
so findet man, dass seine Beschreibung aufs Haar auf das passt, was man 
dort sieht, namlich eine blastematische Anlage mit einem zentral auftretenden 
Knochenkern. Was RATHKE nicht ohne ein gewisses Zogern (vgl. RATHKE 
1846, S. 111) als Knorpel bezeichnet, ist der blastematische Teil der Anlage, 
eine Bezeichnung, die mir im Einklang mit der damaligen histologischen 
Terminologie zu stehen scheint. Auf ungefahr gleiche Weise drtickt sich 
beispielsweise sein Zeitgenosse OWEN (1849, vgl. S. 16) aus, der sowohl die 
dermalen Blasteme, wie die zellulare Innenschicht des Periostes ,,cartilage 


‘ 


corpuscles’ nennt. Man muss jedoch RATHKE zugute halten, dass er eine 
strenge Distinktion zwischen der Nuchalplatte und den anderen in der Unter- 
haut auftretenden Verknocherungen einerseits und dem _,,Nerven‘‘-Skelett 
andrerseits macht. 

Eine Zusammenschmelzung laut der von BAUR ausgesprochenen Meinung 
glaubt MENGER (1922; laut VERsLUys, 1914, und laut LANGE, 1931 b) bei den 
verschiedenen Entwicklungsstadien von verschiedenen Vertretern der Tyrio- 
nychoidea beobachtet zu haben. MENGER rechnet namlich ein etwas spater 
wahrend der Ontogenese tuber der Nuchalanlage selbstandig auftretende 
Ossifikationszentrum, das STOFFERT (1889) und ZANGERL (1939) als ein 
epithecales Element auffassen (vgl. S. 18), als eine andere Komponente in 
einer komplexen Anlagebildung. Die ,,eigentliche‘’ Nuchalanlage deutet nun 
MENGER, obgleich er laut eigener Aussage nicht imstande war, in dieser 
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irgendein Vorkommen von Knorpel nachzuweisen, als ein paar median zu- 
sammengewachsene Rippen, die sich vom Ritickgrat losgemacht haben, wahrend 
die obere, das ,,sekundare Nuchale“ laut MENGER, am ehesten den zu diesen 
Rippen gehorenden dermalen Costalplatten entspricht. 

Die grosse Mehrzahl der Autoren versucht jedoch die vergleichend- 
anatomische Bedeutung der Nuchalplatte mit Rucksicht auf ihren wirklichen 
morphologischen Wert zu beurteilen. Da ihr Gegensttick wie auch das der 
iibrigen peripheren Panzerteile unter anderen Tetrapodenformen nicht iden- 
tifiziert werden konnte und dadurch keine auf direkte Vergleiche erhaltenen 
Gesichtspunkte Anhalt beztglich ihrer Abstammung geben konnten, wurde 
man so gut wie ausschliesslich darauf angewiesen, sie nach ihrer dadurch 
festgestellten Eigenart zu deuten. Es schien da am naturlichsten, sie als einen 
integrierenden Bestandteil in einem fur die Schildkroten spezifischen Haut- 
knochenpanzer aufzufassen, dessen Umfang man sich nicht nur begrenzt 
einschliesslich der anderen Plattenelemente von unleugbar dermalen Ursprung 
vorstellte, sondern auch uber Rippen und Neurapophysen in der Rumpfregion 
ausgedehnt, woriiber im vorhergehenden Kapitel ausfthrlich berichtet wurde. 
In den Fallen (Athecae), in welchen dieser sogenannte thecale Hautknochen- 
panzer bis auf das Nuchale fehlt, wird es gewdhnlich als ein Uberbleibsel 
eines solchen (DoLLo, 1901; VOLKER, 1913; u.a.) betrachtet. In diesem 
ausgedehnten Hautknochenpanzer wird dem Nuchale die Bedeutung einer 
Neuralplatte oder einer Costoneuralplatte (OGuUsHI, 1911) beigemessen, die 
beide auf Grund der Beweglichkeit des Halses nicht in der Lage waren, sich 
mit dem Neuralbogen des letzten Halswirbels bzw. des Neuralbogen und 
Rippenpaares zu assozieren. Seltener stellt man sie sich als eine von der 
Neurapophyse desselben Wirbels freigemachten Deckknochenkomponente vor 
(Watson, 1914; Hay, 1928). JoAN Procter (1922) fasst sie auf Grund 
ihrer nach hinten schreitenden Groéssenzunahme wahrend der Embryonalent- 
wicklung als eine kaudal vergrosserte vordere Marginalplatte auf. 

Eine wichtige Voraussetzung ftir das Berechtigte in der Vorstellung von 
der Existenz eines derart ausgebreiteten Hauptknochenpanzers durfte sein, 
dass die Komponenten in demselben von ontogenetisch gleichem Ursprung 
sind. Gegen den Hintergrund des bisher vorliegenden Ergebnisses dieser Unter- 
suchung betrachtet, ist dies indessen nicht der Fall. Wie friher hervorgehoben 
wurde, entstehen die Neuralia und die Costalia subkutan und wachsen sich 
als perichondrale Verknécherungen in das Unterhautbindegewebe ein, um 
dort ihre Zunahme auf seine Kosten zu vollenden. Das Nuchale dagegen ist 
eine direkte Bindegewebverknocherung und durchlauft seine ganze Ent- 
wicklung in der Kutis. Diese Ungleichheit in der Anlage und Entwicklung 


ist viel zu gross, um zwanglos einer Homologisierung zwischen diesen zu 


grunde gelegt werden zu konnen. Ein auf gleicher Basis ausgefthrter Ver- 


gleich zwischen dem Nuchale einerseits und den tbrigen peripheren Panzer- 
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teilen andrerseits zeigt an der Hand, dass selbst diese mit Rticksicht auf die 
histologische Entwicklung gleichwertigen Elemente nicht einen einheitlichen 
Hautknochenpanzer bilden. Diese letzteren entstehen namlich, was spater 
naher erOrtert werden soll, nicht in derselben Schicht der Kutis, weshalb 
deren Vergleichbarkeit mit dem Nuchale stark in Frage gestellt werden muss. 
Danach zu schliessen, ist das Nuchale vom Gesichtspunkte der Anlage ein 
Gebilde fiir sich, was ja bei seiner Deutung beriicksichtigt werden muss. 

Auch beztglich der Abstammung der als Hautverknécherung gewerteten 
Nuchalplatte sind die Meinungen geteilt. Einige (Hay, 1898, 1908, 1922, 1928; 
VOLKER, 1913; ZANGERL, 1939) sind der Ansicht, dass sie ahnlich dem Haut- 
knochenpanzer im tbrigen ,,thecalen‘’ Ursprunges ist. STOFFERT (1889), der, 
wie schon oben erwahnt wurde, ein selbstandiges Ossifikationszentrum tiber 
der Nuchalplatte bei Emyda ceylonensis (E. vittata) entdeckt hat, fihrt das 
Nuchale zu einer unteren osteogenen Schicht der Kutis zuriick. Die grosse 
Mehrzahl dirfte dagegen die Auffassung vertreten, dass sie ein AbkOmmling 
des ,,epithecalen‘’ Skelettsystems ist, obwohl nur eine geringe Anzahl von 
Autoren, namlich OWEN (1849), HAECKEL (1895), GEGENBAUR (1898), 
GOETTE (1899), NEWMAN (19060), VERSLUYS (1914) und DERANIYAGALA 
(1930) dies besonders hervorheben. Die vier zuersterwahnten Autoren be- 
trachten sie als eine Konkreszenz yon Mosaikplatten der Athecae, die zu einer 
tieferen Schicht in die Unterhaut niedergesunken ist. DERANIYAGALA dagegen 
legt dabei eine rein mechanistiche Betrachtungsart an, indem er die betreffende 
Platte als das direkte Ergebnis des in groésserem oder geringerem Masse er- 
worbenen Vermogens der Tiergruppe, den Hals in den Panzer einzuziehen, 
auffasst. Er stellt sich den Entwicklungsverlauf auf folgende Weise vor: 
Aus subepidermalen Skelettelementen entstand anfangs auf dem Halse einer 
eidechsenahnlichen Stammform eine oberflachlich gelegene Platte, die an die 
Nackenplatten bei den rezenten Krokodilen erinnert. Durch die Gegensatzte, 
die infolge der Tatigkeit des retraktilen Halses und der Entstehung der 
Nackenfalte des Ruckenschildes entstanden, wurde die infragekommende 
Platte unter die Nackenfalte eingefthrt und nahm dort ihre gegenwartige 
Lage ein, teils um die durch die Halsbewegungen entstandenen Friktions- 
verhaltnisse zu eliminieren, teils um durch ihre Verankerung im Carapax- 
gewebe an Bedeutung als Muskelansatzstelle zu gewinnen. 

Die von DERANIYAGALA ausgesprochene Ansicht findet gar keine Stutze 
in der Embryonalentwicklung, die nach der oben mitgeteilten Beschreibung 
eher gegen eine derartige Entwicklungsweise spricht. Von den beiden ubrigen 
Alternativen scheint die Auffassung von ihrer ,,epithecalen‘’ Abstammung am 
meisten wahrscheinlich, weil dieses Skelettsystem nach einer nunmehr all- 
gemein verbreiteten Auffassung als primarer Ursprung von allerart dermalen 


Verknocherungen vermutet wird. Es scheint indessen, als ob diese Entwicklung 
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in Bezug auf die Nuchalplatte nicht direkt erfolgt ware, sondern einen 
bedeutenden Umweg gemacht hatte. 

Wahrend ich dabei war, die Ausbreitung der blastematischen Nuchalanlage 
beim 15,2 mm- (24 Tage-) Stadium von Lepidochelys olivacea zu untersuchen, 
wurde meine Aufmerksamkeit von zwei in ihrer unmittelbaren Nachbarschaft 
gelegenen Gewebedifferenzierungen (Fig. 21 [S. 41], Clt. + Pr.clav. und 25 
[S. 55], Clt.) gefesselt, von den die embryologische Literatur nichts zu berichten 
weiss. Die betreffenden Bildungen bestehen ganz und gar aus Bindegewebe, das 
sich durch seine grossere Dichtigkeit scharf von den umgebenden kutanen 
und subkutanen Geweben unterscheidet. Mit Rucksicht auf Organisation, 
Lage und Ursprung, woruber hier unten unmittelbar berichtet werden soll, 
halte ich sie fiir ein paar rudimentire Anlagebildungen zur Cleithra. 

An jeder dieser Anlagen, die einen ziemlich komplizierten Bau verraten, 
unterscheidet man vor allem ein zuoberst im grossen und ganzen plattformig 
ausgebreitetes Oberstiick (Fig. 21 [S. 41] und 25 [S. 55], Clt.) und ein von 
diesem herunterhangendes Unterstiick (Fig. 21 [S. 41], Pr.clav. und 25 
[S. 55], L.). Das ersterwahnte, das die Hauptmasse der Anlagebildung darstellt, 
besitzt seine grosste Ausdehnung in kraniokaudaler Richtung und breitet sich 
zwischen der Nuchalplattenanlage und der ersten Rippe unmittelbar unter dem 
kutanen Bindegewebe aus, gegen dessen innere, membranose Begrenzungs- 
schicht (Fig. 25 [S. 55], F.) es sich mit seiner gegen diese abgepasste, nach 
aussen schwach konvexe und dorsolateral bis dorsokranial gewandte Ober- 
seite fiigt. Diese Aussenflache (Fig. 21 [S. 41], Clt.) nimmt eine dreieckige 
Form an und wird von folgenden Randern begrenzt, namlich: 1) einem unte- 
ren, fast horizontal verlaufenden, 2) einem hinteren, dorsomedian leicht ge- 
bogenen, der sich geradezu rechtwinklig vom vorderen emporhebt sowie 
3) einem oberen, der mit Ausnahme eines kurzeren, horizontal verlaufenden 
Stiickes langs des vorderen spitzen Teiles in dorsokaudal-ventrokaudaler 
Richtung verlauft. 

Der nach vorn allmahlich sich verschmalernde Vorderteil des Oberstiickes 
schiebt sich mit einer median sanft umgebogenen Spitze unter die kaudolaterale 
Eckpartie der Nuchalanlage hinein (Fig. 21 [S. 41], Clt.). In diesem seinem 
vordersten Teile nimmt er im Querschnitt die Form eines Dreieckes (Fig. 26 
[S. 55], Clt.) an. Mit einer breiteren dorsolateral bis dorsokranial gewandten 
Fig. 23. Dermochelys coriacea. 19,3 mm. Der hintere, rechte Teil der Nuchalanlage und 
der vordere des Cleithrumgebildes. Graph. Rek. Vergr. 15 X. 

Fig. 24. Chelone mydas. 12,6 mm. Die Nuchalanlage. Querschnitt. Mikrophot. Vergr. 20 X. 


Fig. 25. Lepidochelys oliwvacea 15,2 mm. Das linke Cleithrum- und Claviculagebilde. 
Querschnitt. Mikrophot. Vergr. 12 > 


Fig. 26. Lepidochelys olivacea. 15,2 mm. Die Nuchalanlage (rechte Halfte) und der 
vordere Teil des Cleithrumoberstuckes. Querschnitt. Vergr. 20 X. 

Fig. 27. Lepidochelys olivacea. 15,2 mm. Der Vorderteil des linken Cleithrumoberstiickes 
und das linke Claviculagebilde. Querschnitt. Mikrophot. Vergr. 12 X. 

Fig. 28. Lepidochelys olivacea. 15,2 mm. Der hintere Teil des Cleithrumgebildes und das 


Claviculagebilde an der linken Seite. Querschnitt. Vergr. 12 
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Aussenseite, deren Seitenrander in Form von schmalen und diinnen Leisten 

vorspringen, liegt dieser Teil gegen die Unterseite des kutanen Bindegewebes 
an. Mit seinem gegen diese Seite stehenden, ventral gerichteten, freien Rande 
dringt er keilf6rmig etwas in die Ansatzstelle des Musculus testo-cervicalis 


(Fig. 26 [S. 55], t.c.) hinab, die er halbiert. Gleich hinter dem Hinterrande 


4 
der Nuchalanlage, woselbst das infragekommende Gebilde eine mehr gleich- 


seitig dreieckige Durchschnittsflache (Fig. 27 [S. 55], Clt.) mit einem ab- 
gerundeten ventralen Rande als hintere Fortsetzung des vorderen scharf- 
schneidigen erhalt, erstreckt er sich, je nachdem er sich ziemlich gleich- 
formig sowohl in Hohe wie in Breite allmahlich ausdehnt, hauptsachlich 
in kaudaler Richtung gegen die Gegend des distalen Endes des Schulter- 
blattes hin. 

Der erheblich grossere hintere Rest nimmt durchaus den Charakter einer 
Platte (Fig. 21 [S. 41] und 28 [S. 55], Clt.) an. Diese breitet sich zum grossten 
Teile lateral von der distalen Endpartie des Schulterblattes und von der Supra- 
scapula (Fig. 28 [S. 55], S.Sc.) aus, erstreckt sich nur mit einer schmaleren 
medianen Randpartie uber die Suprascapula hinauf und bedeckt vollstandig 
ihre Oberseite. Im letzteren Teile weist sie ihre grosste Dicke auf, die all- 
mahlich in der Richtung gegen den ventrolateral herabhangenden Aussenrand 
abnimmt. Ihr kaudaler Rand fiigt sich an die erste Rippe an (Fig. 21 
[S. 41], R,). Dabei schiebt sich der Hinterteil der Platte mit einer kurzeren 
und dunneren lamellenartigen Leiste uber den vorderen Rand der Rippe und 
mit einer langeren kaudal ausgezogenen und dickeren solchen unter ihre vor- 
dere Langshalfte ein. Dadurch kommt die infragekommende Rippe in einer 
dazu abgepassten, dorsokaudal offenen Rinne im cleithralen Gewebe zu liegen. 

Das Unterstick dagegen wird in erster Linie von einem paddelahnlichen 

ilde dargestellt. Es besteht namlich nach obenhin aus einer quer aus- 
iemlich dicken Scheibe, im folgenden einfach ,,Loffel“ genannt 

55], L.). Er ist in der Vertikalebene orientiert und nimmt eine 
ovale Form an. Mit seinem dorsolateralen Randabschnitt fugt er sich an die 
hintere Partie des Vorderteiles des Obersttickes (Fig. 25 [S. 55], Clt.) an, der 
gegentiber er durch die Orientierung des Zellmaterials eine gewisse Selbstandig- 
keit zeigt. Er schiebt sich dabei in eine nach seiner abgerundeten Konturlinie 
angepasste Durchbrechung an dem Oberstticke im berthrten Abschnitte ein. 
Infolgedessen kommt der Loffel dort in direkte Bertthhrung mit der Faszien- 
begrenzung (Fig. 25 [S. 55], F.) der Unterhaut. Mit seiner inneren Langs- 
halfte, die sich ganz und gar ausserhalb der medialen Randlinie des Ober- 
stuckes erstreckt, liegt er den distalen und suprascapularen Endpartien des 
Schulterblattes an und bedeckt diese vorne vollstandig. Mitten auf seiner 
Vorderseite lauft vertikal eine niedrige, kielformige Leiste hinauf gegen das 


Obersttick, woselbst diese mit einer sanften Krimmung nach vorn abbiegt 
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und kontinuierlich in den oben berthrten, ebenfalls kielformigen ventralen 
Rand des vorderen Teiles des Oberstiickes tibergeht. 

Die etwas zugespitzte Loffelbasis, die sich unmittelbar an der kraniolateralen 
Seite des distalen Schulterblattendes befindet, ist in einen ventral bis ventro- 
kranial gerichteten, gleichdicken, ,,stielformigen“ Fortsatz, Processus clavi- 
cularis (Fig. 21 [S. 41], Pr.clav.) ausgezogen. Dieser ist verhaltnismassig 
kurz; seine Lange uberschreitet unwesentlich die des Loffels selbst. 

Der mediane Rand des Loffels biegt in eine diinne, kaudal gerichtete lamel- 
lenartige Bildung, Lamina medialis (Fig. 28 [S. 55], L.m.) um, die sich an 
der medialen Seite des distalen Teiles des Schulterblattes und der Suprascapula 
entlang erstreckt. Diese Lamina, die sich ganzlich gleichformig mit der 
Rundung des Loffelrandes ausbuchtet, nahert sich mit ihrer gegen die Median- 
linie konvex gebogenen Flache dem basalen Schenkelteile vom Neuralbogen des 
achten Halswirbels. Dorsal geht diese Lamina kontinuierlich in den medialen 
Rand des Hinterteiles des Obersttickes tiber. Von der lateralen Randpartie des 
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Loffels sowie vom allerobersten Teile des Processus clavicularis erstreckt sic 
langs der Unterseite des hinteren Teiles des Obersttickes ein breiter Kamm, 
Crista cleithri (Fig. 28 [S. 55], Cr.clt.), kaudal mit einem kleinen Zug in 
kaudolateraler Richtung hin. Sie teilt die vom hinteren Teil des Oberstuckes 
gebildete Wolbung auf, die lateral vom ventrolateral niederhangenden Ober- 
stiicksrande (Fig. 28, Clt.) und medial von der Lamina medialis (Tig. 28, 
L.m.) begrenzt wird, in zwei hinten offene Facher, Fossa intracleithralis late- 
ralis (Fig. 28, F.i.1.) bzw. medialis (Fig. 28, F.i.m.). In dem letzterwahnten 
sind das distale Schulterblattende und die Suprascapula gelegen. 

Wahrend ihres Verlaufes gegen die Haut des vorderen Carapaxrandes und 
der Schulterregion werden die Rami dorsales der achten und neunten Halsner- 
ven mit ihren Cutaneo-muscularis-Asten gezwungen, um ihr Ziel zu erreichen, 
einen bisweilen nicht unbedeutenden Umweg um die betreffende Anlage 
herum zu machen. Dabei umspinnen sie diese auf eine ziemlich komplizierte 
Weise. Der erste dieser beiden Nervenstamme teilt sich gleich nach Abgabe 
seines dorsalen Astes gegen den Musculus interspinalis hin in zwei grossere 
Hauptaste auf. Der eine von diesen lauft in dorso-latero-kranialer Richtung 
zum ventralen Rand der Vorderpartie des Oberstiickes hinauf, wonach er 
ihrer ventrolateralen Seite bis zum ausseren Rande folgt. Wahrend eines 
kurzeren Verlaufes nach vorn diesem Rande entlang spaltet er sich nach und 
nach in kleinere Aste auf, die der Reihe nach in die Unterhaut eindringen. 
Der andere Hauptast (Fig. 27 [S. 55], C.m. VIII.) schiesst in dorsolateraler 
Richtung in die Hohe und kommt dabei unmittelbar bis zur Vorderseite des 
Processus clavicularis, gerade dort wo dieser in die Loffelbasis ubergeht. In der 
Folge biegt er anfangs etwas nach hinten langs der kraniolateralen Seite des 
erwahnten Fortsatzes ab, um langs dem ventrolateralen Rande die angrenzende 


laterale Randpartie des Oberstitickes aufzusuchen. Hier biegt er in ventro- 
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lateraler Richtung ab, der Innenseite des erwahnten Oberstiickteiles folgend. 
Unterhalb dieses folgt er der Unterhautfaszie, wobei er in grOssere oder 
kleinere Aste ,,zerfallt“. 

Der dorsale Ast des neunten Halsnerven lauft nach Abgabe des Ramus 
musc. interspinalis anfangs in hauptsachlich kranialer Richtung. Allmahlich 
biegt sein Cutaneo-muscularis-Teil in einen weiten Bogen gegen die Anlage- 
bildung ab und tangiert dabei das dorsale Ende des Loffels (Fig. 25 [S. 55], 
C.m.1IX). In der Folge bohrt er sich in die Anlage ein und tastet sich dann 
in der Grenzschicht zwischen dem dorsolateralen Rande des Loffels und dem 
Oberstiicke hinweg zur oben erwahnten Offnung im letzteren, durch die der 
Loffel in direkte Bertthrung mit der Unterhautsfaszie gelangt. Durch diese 
Offnung passiert der infragekommende Nerv wahrend seines weiteren Ver- 
laufes und kommt dabei auf der Aussenseite des Obersttickes (Fig. 21 [S. 41], 
C.m.IX) hinaus. Alsbald nach dem Austritte teilt er sich in zwei fast gleich- 
grosse Aste auf, die ungefahr nebeneinander in ventro-latero-kaudaler Richtung 
gegen den unteren Rand des Oberstiickes verlaufen. Dort kreuzen sie einander 
und laufen bei Abgabe von Seitenasten an die Kutis zum marginalen Teil des 


Ruckenschildes hinunter. 


i 
Die infragekommende Anlage gibt sich zum ersten Mal bei einem Stadium 


mit einer Carapaxlange von 8,0 mm (16 Tage) zu erkennen. Sie besteht dann 
aus einer ziemlich homogenen mesenchymatischen Bildung (Fig. 29 [S. 61], 
Cit. + Pr. clav.), die dem Ausseren nach im grossen und ganzen dieselbe Form 
und dasselbe Aussehen wie das oben beschriebene Gebilde zeigt. Auch in 
bezug auf Lage und Ausbreitung sind im Ganzen genommen die Uberein- 
stimmungen untereinander zutreffend. Ihre relative Ausdehnung in die Breite 
weicht indessen bemerkenswert ab, indem sich der ventrolaterale Rand am 
hinteren Teile des Oberstiickes hier bis ungefahr zur halben Hohe der 
Marginalfalte hinunterstreckt. Ein anderer Unterschied besteht in ihren 
Anschlussverhaltnissen zur Unterhaut, die in diesem Stadium infolge einer 
allgemeinen Verdichtung des Zellmateriales und durch eine beginnende Faszien- 
bildung als eine einheitliche und gut abgegrenzte Bildung (vgl. S. 9) auf- 
zutreten beginnt. In einem Ausmasse, das der Lange des Obersttickes ent- 
spricht, tritt namlich in der eben erwahnten kutanen Begrenzungsschicht ober- 
halb des Oberstuckes eine longitudinale Spalte auf, parallel zum medianen 
Rande des Obersttickes. Der Teil der Faszie, der die mediale Randpartie der 
Spalte ausmacht (Fig. 29 [S. 61], F.), biegt in ventraler Richtung ab und 
bekleidet dabei in einem gewissen Masse die mediale Seite der Anlage. Dieser 
dagegen, der ihre laterale Begrenzung (Fig. 29 [S. 61], F,) bildet, reicht hinttber 
und bedeckt das Obersttick in seiner halben Breite. Entlang der medialen 
Langshalfte des Oberstuckes, d.h. in der Spalte selbst, geht das cleithrale 
Mesenchym direkt in das mit Rucksicht auf die Dichtigkeit scheinbar gleich- 


artige kutane Gewebe tuber und macht den Eindruck, ein Erguss von ihm zu 
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sein. Seine feinen plasmatischen Fadendifferenzierungen ordnen sich parallel 
zueinander, wodurch das ganze Zellmaterial eine strukturelle Orientierung 
erhalt, die eine Vorstellung davon gibt, dass das dermale Zellmaterial im 
Begriffe ist, durch die erwahnte Spalte in das schiitterkornigere, subkutane 
Gewebe hinabzudringen, woselbst es sich zum grossten Teile unmittelbar unter 
dem lateralen Faszienrande ansammelt. Was den medialen Faszienrand anbe- 
trifft, so sieht es so aus, als ob er von der hinstromenden Zellmasse nieder- 
gedruckt worden ware. Ein kleinerer Teil von dieser Zellmasse dringt indessen 
gerade hinab vor dem Schulterblatt und bildet den vorher erwahnten Fortsatz, 
den Processus clavicularis (Fig. 29 [S. 61], Pr. clav.). Laut einer Anzahl von 
Stadien von 8,3 mm (17 Tage), 8,9 mm (18 Tage), ro,4 mm (19 Tage) und 
11,3 mm (20 Tage) nimmt die betreffende Anlage mit der folgenden Entwick- 
lung verhaltnismassig schnell an Dichtigkeit zu und die oben beschriebenen 
Einzelheiten derselben beginnen sich allmahlich auszuformen. [Ihre intime 
Verbindung mit der Unterhaut wird dadurch abgebrochen, dass der laterale 
Faszienrand dorsomedian emporwachst und die Spalte schliesst. Bei den 
altesten dieser Stadien liegt die Oberseite des Oberstiickes gegen die Faszien- 
begrenzung der Unterhaut wie beim oben beschriebenen 15,2 mm-Stadium 
gedriickt. Mit den spateren Stadien tritt das Oberstiick (Fig. 30 [S. 61], Clt.) 
relativ schmaler als zuvor hervor und reicht nicht weiter zur Marginalfalte 
hinunter. Dies diirfte darin seinen Grund haben, dass die Breitenzuhname 
der Anlage durch das Niederdringen der Marginalfalte in ventrolateraler 
Richtung nicht proportional zur Breitenzunahme des integumentalen Rucken- 
schildes war. 

Nach den nachst hierauf folgenden Stadien von 11,9 mm (21 Tage), 12,3 mm 
(22 Tage), 13,5 mm (23 Tage) und 14,5 mm (24 Tage) zu schliessen, be- 
schranken sich die Veranderungen in der Folge auf eine fortschreitend retar- 
dierte Breitenzunahme des Oberstiickes, wodurch sich die ventrolaterale Rand- 
partie des letzteren bedeutend schmaler als zuvor ausnimmt. 

In den beiden letzten Stadien von 18,0 mm bzw. 21,5 mm tritt die infrage- 
kommende Anlage in einer bedeutend verstiummelten Form hervor. In histo- 
logischer Hinsicht zeichnet das cleithrale Gewebe, ungeachtet dessen, dass es 
in seiner Totalitat hier eine weit grossere Farbbarkeit als zuvor zeigt, sich 
nunmehr durch eine verhaltnismassig sparlichere, fibrose Struktur aus. Der 
vordere Teil des Oberstiickes wird hier von einer kurz vorspringenden Spitze 
dargestellt, die sich nur unerheblich vor dem Cutaneo-muscularis-Ast des Ramus 
dorsalis des neunten Cervicalnerven erstreckt (Fig. 22 [S. 41], C.m. IX), der 
beim 15,2 mm-Stadium das Oberstiick ungefahr in seiner Mitte durchbohrt. 
Moglicherweise kann der verschwundene Teil in einer relativ unbedeutenden 
Verdickung der Unterhautfaszie im beriihrten Abschnitte identifiziert werden. 
Dieser verkturzte Vorderteil schiebt sich mit seinem hinteren Teile uber das 
gut entwickelte Unterstiick ein und ftigt sich dabei an die dorsalen und 
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dorsolateralen Rander der loffelf6rmigen Partie. Was den hinteren Teil des 
Oberstiickes anbetrifft, so ist die dorsomediale, die Suprascapula deckende 
Langshalfte sowie die von diesem Teil des Oberstiickes niederhangende Lamina 
medialis spurlos verschwunden. Sie wurden vermutlich mit der um das er- 
wahnte primare Schultergiirtelelement auftretenden Bindegewebeportion ein- 
verleibt, von der sie friher mit Leichtigkeit unterschieden werden konnten. 
Der ventrolaterale Rest (Fig. 31 [S. 61], Clt.) breitet sich wie eine gleich- 
dicke Platte zwischen Suprascapula und Unterhaut aus. Er verrat durch seine 
geringe Breite, dass die relative Breitenausdehnung der Anlage aus bekannten 
Griinden noch weiter zusammengeschrumpft ist. Sein ventrolateraler Rand ist 
in der Lange in eine aussere, diinnere langs der Unterhaut sowie in eine innere, 


31 [S. 61], Cr. clt.) langs der lateralen Seite der Scapula 


dickere Lamelle (Fig 


und Suprascapula (Fig. 31 [S. 61], Sc. und S. Se.) gespalten. Die erstere stellt 
den geringen Rest von der frither weit hinuntergezogenen, freien Randpartie 
dar, wahrend die letztere die hier hohe und weiterhin gut erhaltene Crista 
cleithri reprasentiert. Die zwischen diesen gelegene Fossa intracleithralis late- 
ralis wird nunmehr zum grossten Teile vom Musculus testo-humeralis dorsi 
(Fig. 31 [S. 61], t.h.d.) ausgefillt, der hier seinen Ursprung hat. Dieser 
war bei den vorhergehenden Stadien an der ventralen Kante der Crista cleithri 
(Fig. 28 [S. 55], Cr. clt.) lokalisiert. Dagegen befindet sich der Ursprung des 
Musculus testo-capitis, der in den fritheren Stadien langs der Innenseite der 
frei herabhangenden Oberstiickskante (Fig. 30 [S. 61], t.cp.) gelegen war, 
nunmehr ganz und gar ausserhalb des Cleithrumgebildes. 

Derartige Anlagebildungen kommen in mehr oder minder modifizierter 
Form bei den meisten der hier untersuchten Schildkrotenembryonen vor. Bei 
Chelone kommen sie laut den 9,I-, 10,2-, 12,6- und 14,6-mm-Stadien auf 
gleiche Weise zur Anlage und durchlaufen wenigstens anfanglich eine ahnliche 
“ntwicklung wie bei Lepidochelys; beim letzten dieser Stadien erreichen sie 
einen Entwicklungsgrad, der am ehesten dem beim 15,2-mm-Stadium von der 
letzterwahnten Gattung entspricht. Im Vergleich mit der Lepidocielysanlage 
sind sie durchgehend relativ breiter und niedriger, eine Abweichung, die der 
Ungleichheit in der Form des Rumpfes bei den infragekommenden Formen 
zugeschrieben werden durfte. Bei Dermochelys weist die infragekommende 


Anlage beim 179,3-mm-Stadium — beim in dieser Stadiumserie nachst vor- 


ig. 29. Lepidochelys olivacea. 8,0 mm. Das linke Cleithrumgebilde. Querschnitt. Mikro- 
. Vergr. 48 

Fig. 30. Lepidochelys olivacea 433 mm. Das rechte Cleithrum- und Claviculagebilde. 
Querschnitt. Mikrophot. Vergr. 15 > 

Fig. 31. Lepidochelys olivacea. 18,0 mm. Das linke Cleithrumgebilde. Querschnitt. 
Mikrophot. Vergr. 12 X. 

Fig. 3 wysemys picta. 5,7 mm. Das linke Cleithrumgebilde. Querschnitt. Mikrophot. 
Vergr. 30 X. 

Fig. 33. Triassochelys dux. Der Schulterapparat. Nach JAEKEL (1918), 3/4 vermindert. 

Fig. 35. Plagiosaurus depressus. Das Cleithrum und die Clavicula von hinten geselen. 
Nach Nitsson (1939), 3/4 vermindert. 
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hergehenden von 15,0 mm S.5S.L. (21 Tage) ist eine solche noch nicht zur 
Anlage gekommen — eine ahnliche Form und ahnlichen Entwicklungsgrad 
wie beim 21,5 mm-Stadium von Lepidochelys auf. Der Vorderteil des Ober- 
stiickes bei Dermochelys (Fig. 23 [S. 55], Clt.), der ahnlich wie der von 
Lepidochelys verkirzt worden zu sein scheint, ist indessen verhaltnissmassig 
grosser und kraftiger als bei der Vergleichsgattung. Bei Trionyx stimmt die 
friihere Entwicklung, so wie sie sich in den drei ersten Stadien von 7,5 mm 
(22 Tage), 8,3 mm (25 Tage) und 8,9 mm (27 Tage) zeigt, mit der von 
Lepidochelys und Chelone tberein. Bei den beiden letzteren, die 72,5 mm 
(37 Tage) bzw. 13,7 mm (39 Tage) messen, bleibt nur das Oberstuck zurtck, 
das ausserdem bedeutend zusammengeschrumpft ist. Es weist eine aponeurosen- 
artige Struktur auf. In dieser seiner Gestaltung erinnert es sehr an die Anlage 
beim alteren (70,3-mm-)Stadium von Chelydra (Fig. 18 [S. 41], Clt.). Beim 
jungeren (9,1-mm-)Stadium dieser Art, bei welchem es eine verhaltnismassig 
weit vorgeschrittene Entwicklung erlangt hat, ist das Oberstiick fortwahrend 
breit und reicht bis zur Marginalfaltenverdichtung hin. Bei Chrysemys ist 


das Auftreten der Anlage mehr ephemarer Natur. Das Obersttick (Fig. 32 


[S. 61], Clt.) ist hier der am besten entwickelte Teil. Es gibt sich als eine 
li 


verdichtete und stark farbbare Zellanhaufung zu erkennen, die den Charakter 
eines ziemlich dicken Belages langs der Unterseite der Unterhautsfaszie 
annimmt. Es ist relativ kurz; seine vordere, etwas abgestumpfte Spitze er- 
streckt sich nur etwas uber den Cutaneo-muscularis-Stamm des neunten Hals- 
nerven hinaus (Fig. 10 [S. 27], C.m. 1X). Dagegen besitzt es eine bemerkens- 
werte Breite, obwohl es nicht bis zur Marginalfaltenregion hinabreicht. Ubrigens 
gibt es nur einen kurzeren Processus clavicularis, der sich nach oben etwas ver- 
breitert. Dieser Fortsatz unterscheidet sich im tbrigen vom Aniagegewebe 
durch seine geringere Dichtigkeit und uberwiegend fibrose Struktur. Bei 
Sternothaerus findet man nichts an den drei hier untersuchten Embryonal- 
stadien, das aufs Vorkommen von cleithralen Bildungen hindeutet. 

Unter den Schildkroten ist das Cleithrum bei zwei Formen bekannt, namlich 
bei der triadischen Triassochelys dux und der ebenfalls ,,aus dem mittleren 
Keuper (Stubensandstein) Wutrttembergs“ stammenden Proganochelys Quen- 
stedtii BAUR (= Psammochelys Keuperina QuENSTEDT). Beide werden von 
JAEKEL (1918) zur Familie der Triassochelyidae JAEKEL, der urspriinglichsten 
innerhalb der primitiven Schildkrotenunterordnung Am phichelydia LYDDECKER, 
zusammengefuhrt. Bei der ersterwahnten, bei der das Vorkommen des in- 
fragekommenden Skelettelementes klar dargelegt ist, besteht das Cleithrum 
laut JAEKEL (1914, 1918) aus einem nach oben loffelformigen Teil (Fig. 33 
[S. 61], Ct.), der an die Unterseite des vorderen Teiles des Rippenpanzers 
gefugt ist, und aus einem von diesem hinabhangenden kurzen, im Querschnitt 
viereckigen Fortsatz (Processus clavicularis). Nach JAEKELs Figuren zu ur- 


teilen, wird der obere Teil zum grodssten Teile von einer vertikal und frontal 
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gestellten Platte von dreieckiger Form gebildet. Mit ihrem ventral zu- 
gespitzten Teil geht diese kontinuierlich in den erwahnten Fortsatz uber, 
wahrend ihr gegen diese Ecke stehender Rand an der Theca angewachsen ist. 
Auf ihrer Vorderseite lauft vertikal eine verhaltnismassig niedrige, kiel- 
formige Leiste, die in der Richtung zur basalen Spitze allmahlich an Hohe 
abnimmt. Der fast vertikale, mediale Rand der Platte ist kaudal in einer 
falzartigen Leiste umgeschlagen, die sich ebenfalls nach unten zu verschmalert. 
Diese Leiste durfte sich laut JAEKEL ein wenig langs der Innenseite des 
distalen Schulterblatteiles, sowie langs der seiner mutmasslichen suprascapu- 
laren Fortsetzung erstreckt haben. 

Von Proganochelys ist das in Tubingen aufbewahrte und von QuUENSTEDT 
(1889) unter dem Namen Psammochelys keuperina beschriebene Exemplar, 
das am ehesten als verdachtigter Trager des betreffenden Skelettelementes 
infrage kommt. An diesem Funde, der von einem inneren Sandsteinabgusse 
des Panzers ohne irgendwelches nachweisbare Vorkommen von organischer 
Substanz (QUENSTEDT, 1889; Fraas, 1899) dargestellt wird, kommen in dem 
vor dem Abdrucke nach dem ersten Rippenpaar befintlichen ,,Steinkern“ ein 
paar ,,Hohlraume“ vor, die sich leicht aus dem sonst harteren Sandstein 
herauspraparieren liessen. Diese viereckigen Hohlraume, die friher (QUEN- 
STEDT, 1889; Fraas, 1899) als Abdruck der Scapulae betrachtet wurden, 
identifiziert indessen JAEKEL (1918), von der Grosse und Form des 
Schulterblattes und Cleithrums bei Triassochelys ausgehend, als ,,negativ der 
Cleithra und zwar am ehesten als die Mittelpartien ihrer Processus claviculares. 

Bei einem Vergleich zwischen diesem Proganochelys-Exemplar einerseits 
und den Embryonen und Triassochelys andrerseits treten ferner einige Um- 
stande hervor, die scheinbar fur das Berechtigte in der JAEKELschen Auf- 
fassung sprechen, namlich dass die infrage kommenden Hohlraume bei der 
erstgenannten von cleithralen Bildungen herrtthren. Sie bestehen aus einigen 
guten Ubereinstimmungen in bezug auf Form, Orientierung und Lagever- 
haltnisse des Vergleichobjektes. Was die Form anbetrifft, so geben QuEN- 
STEDT (1889) und FrRaas (1899) an, dass die Stabe, die sie ausfillten, etwas 
oben verbreitert waren. Der letztere hebt hervor, dass diese im wtbrigen 
ausserordentlich schlank waren. Hierin stimmen diese Stabe gut mit den 
gleichschmalen Processus claviculares bei den Schildkrotenembryonen und bei 
Triassochelys wberein. Die Verbreiterung oben durfte man am ehesten als 
Ubergangsteil des Clavicularfortsatzes in den unteren Teil des loffelf6rmig 
verbreiterten Cleithrumteiles auffassen konnen. Vom letzteren liegt im ubrigen 
gar keine Spur vor. Wie aus dem FRaasschen photographischen Profilbilde 
des betreffenden Exemplares hervorgeht, ist der Steinkern in der Nacken- 
region defekt und hiermit ist der Abdruck nicht nur von jedem ,,Loffel“, 
sondern auch von der vordersten, von der Nuchalplatte und den vorderen 


erweiterten Teilen des anderen Rippenpaares gebildeten Partie des Rucken- 
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schildes verloren gegangen. Die Streckung der Hohlraume in dorsokaudal- 
ventrokranialer Richtung stimmt gut mit der Neigung des Clavicularfortsatzes 
der cleithralen Gewebedifferenzierungen an den Embryonen uberein. Gleiches 
ist auch der Fall mit deren Orientierung in der Vertikalebene. Was schliesslich 
deren Lage anbetrifft, so scheint es, als ob die Lageverhaltnisse der oberen 
Mindungen zum Abdrucke der beiden ersten Rippen und des Korpers des 
letzten Halswirbels fast identisch seien mit den Lageverhaltnissen der oberen 
Teile der Processus claviculares zu den entsprechenden morphologischen Ein- 
heiten bei den Embryonen und bei Triassochelys. 

Was die ubrigen Reptilien anbetrifft, so ist das Cleithrum nur bei einer 
geringeren Anzahl von Vertretern der beiden primitiven Reptilienordnungen 
Cotylosauria und Theromorpha bekannt. Bei diesen zeigt es einen einheitlichen 
Bauplan, der auch in seiner am meisten reduzierten Form innerhalb der 
letzteren Gruppe identifiziert werden kann. Es besteht aus einem lang- 
gestreckten und verhaltnismassig schmalen Knochenstticke. In seiner best 
entwickelten Gestalt, beispielsweise bei Diadectes (WILLISTON, 1925), weist es 
einen nach oben verbreiterten, gerundeten Teil, der dem oberen Teile des 
vorderen Schulterblattrandes entlang liegt. Ventral ist er allmahlich in einen 
langeren stabfoOrmigen Fortsatz, Processus clavicularis, ausgezogen, der gegen 
den Vorderrand des Schulterblattes gedriickt liegt. In seinem am starksten 
reduzierten Zustande wie bei einigen Vertretern der letzterwahnten Ordnung, 
z. B. bei Edaphosaurus und Moschops (WILLISTON, 1925), nimmt es in seiner 
Totalitat fast die Form eines schmalen Knochenstummels an, der sich kaum 


mehr als schwaches Relief oben am Vorderrande des Schulterblattes verrat. 


Der letzterwahnte Cleithrum-Typus durfte mit Rucksicht auf Organisation 


und Lage sein Gegensttck im Unterstticke des embryonalen Schildkroten- 
cleithrums haben. Beide, der obere verbreiterte Teil beim ersteren und der 
entsprechende Teil bei dem letzteren, dem Loffel, sind bis an die Vorderseite 
des distalen Schulterblattendes gelegen. Die von diesen Teilen ventral aus- 
gezogenen Fortsatze, die Processus claviculares, verhalten sich jedoch etwas 
verschieden diesem primaren Schultergurtelknochen gegenuber. Wahrend er 
beim erstgenannten in seiner ganzen Lange an dessen Vorderrand gedruckt 
divergieren die betreffenden Elemente bei den Schildkrotenembryonen 
unbedeutend in ventraler Richtung (Fig. 17 [S. 33], 21 und 22 [S. 41], Se. 

und Pr.clav.). Auf dieses Verhalten werde ich im folgenden zurickkommen. 
Mit dem bei den Reptilien im ubrigen gewohnlich vorkommenden Cleithrum- 
Typus zeigt das Cleithrum von Triassochelys dagegen grosse prinzipielle 
Ubereinsstimmungen, aber auch einige Verschiedenheiten. Diese letzteren 
bestehen vor allem in der Gestaltung des Loffels. Dieser ist bei Triassochelys 
verhaltnismassig grosser und weicht durch seine dreieckige Form bedeutend 


von der gerundeten der erstgenannten ab. Diesem fehlt auf seiner Vorderseite 
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die kielformige Bildung, die sich dorsal zu einer kurzen, nach vorn gerichteten 


Spitze erhebt. Ferner fehlt ihm der beim Triassochelys-Loffel mediale Falz. 
Diese abweichende Organisation des Triassochelys-Cleithrums (Fig. 33 
[S. 61], Ct.) wird indessen im Vergleich mit den rudimentaren Cleithrum- 
anlagen bei den Schildkr6ten verstandlich. Der auf der Vorderseite des Loffels 
befindliche Kiel mit seiner dorsokranialen Spitze entspricht bei diesen dem 
geschrumpften Vorderteile des Oberstiickes, der mit seinem hinteren Teile 
den Loffel dorsal und dorsolateral zu der erwahnten dreieckigen Platte er- 
ganzt. Ein mit diesem fast vollig wbereinstimmendes Aussehen zeigt der Quer- 
schnitt des embryonalen Cleithrums durch die entsprechende Region (Tig. 25 
[S. 55], Clt. + L.). Der langs den Innenseiten des Schulterblattes und der 
Suprascapula gelegene Falz entspricht der Lamina medialis der Anlage. 
Der hintere Teil des Obersttickes fehlt dagegen vollstandig bei Triassochelys. 
Im Vergleich mit der embryonalen Cleithrumbildung, besonders wie sie sich 
bei den jungeren Entwicklungsstadien gestaltet, zeigt das Cleithrum von 
Triassochelys eine bedeutend einfachere Organisation. Mit Bertcksichtigung 
des regressiven Entwicklungsverlaufes, den die Anlage wahrend der Onto- 
genese durchgeht, wobei sie sich der Form und dem Aussehen des Triasso- 
chelys-Cleithrums nahert, muss gefolgert werden, dass das Cleitrum bei 
Triassochelys als eine stark reduzierte Form zu betrachten sei. Gleiches 
durfte der Fall mit dem Cleithrum von Proganochelys sein, insoferne ein Teil 
der gleichmassig gewolbten Flache an dem symmetrisch geformten Steinkern 
vor dem Abdrucke des Rippenpanzers beim Tubinger Exemplare als Abdruck 
der Innenseite der cleithralen Oberstucke nicht betrachtet werden kann. 
Das Cleithrum vom oben beschriebenen Typus bei den Schildkroten- 
embryonen, besonders so, wie es sich wahrend der friheren Phase seiner 
Embryonalentwicklung ausnimmt, zeigt indessen mit Rutcksicht auf seine 
Organisation weitgehende prinzipielle Ubereinstimmungen mit dem Cleithrum 
einiger Vertreter der Stegocephalenordnung Plagiosauria NILSSON (1939). Bei 
einem von diesen, Gerrothorax pulcherrimus (E. FRAAS) ,,aus dem Stuben- 
sandstein von Pfaffenhofen“, beschrieben und abgebildet von v. HUENE (1922; 
Fig. 34 [S. 435]), erkennt man auf dem betreffenden Skelettelemente das wohl 
entwickelte Obersttick in einer langgestreckten, zum grossten Teile gleich- 
breiten Platte, die sich nach vorne in eine lang ausgezogene Spitze verjungt. 
Diese ist schwach gewolbt und exponiert dorsolateral eine skulptierte Aussen- 
seite. An der hintersten Partie der vorderen Halfte des Obersttickes entspringt 
von der Unterseite ein ventral gerichteter, dornf6rmiger Fortsatz, dessen 
oberer, breiterer Teil gleichmassig breit wie dieses ist und infolgedessen eine 
vordere Wand ftir die vom hinteren Teile des Obensttckes gebildete Wolbung 
bildet. Dieser Fortsatz entspricht mit Rucksicht auf Lage und in gewissem 
Masse auch auf Form und Umfang dem unteren Teile der embryonalen 
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Cleithrumbildung urd am ehesten da dem grosseren, freien Teile des Loffels 
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sowie vermutlich auch dem grdssten Teile des Processus clavicularis, wenn 
nicht dem ganzen. Von diesem ersteckt sich in kaudaler Richtung langs der 
Unterseite der hinteren Halfte des Obersttickes ein relativ hoher, lamellen- 
artiger Kamm, der das Pendant zur oben beschriebenen Crista cleithri zu 
sein scheint. Dieser grenzt zwischen sich und dem ventrolateral hinabhangenden 
Oberstiickrande eine tiefere Fossa intracleithralis lateralis ab. Dem medial von 
diesem Kamm befindlichen Raum unter dem Oberstticke, der beim embryonalen 
Schildkrétencleithrum der Fossa intracleithralis medialis entspricht, fehlt zum 
Unterschied eine mediale Begrenzung, indem hier kein Gegenstuck zur Lamina 
medialis vorzukommen scheint (vgl. hier NILSSON, 1939). 

Bei einer anderen Art derselben Gattung, Gerrothorax striopustulatus, 
Lehrbergstufe der bunten Keupermergel am Sonnen- 
Stuttgart’‘ unterscheidet sich das Cleithrum nach von 

unbedeutend vom oben stehenden, eine Tatsache, die auch 

hervorgeht. 
ritten Vertreter, Plagiosaurus def JAEKEL aus dem 
,allerobersten Teil des Hauptkeupers‘ von Halberstadt, den NiLsson (1939) 
beschrieben hat, ist das in der Langsrichtung des Korpers ausgestreckte Ober- 
rechtwinklig gebogen, wodurch ein schmalerer, zum grossten Teile 
rientierter Teil, die ,,dorsale Wand“ (Tig. 34 und 35 [S. 83 und 61], 
.), dessen vorderer Teil sich nach unten senkt, sowie eine breitere 
am ehesten senkrecht herabhangende ,,vertikale Wand“ (Fig. 35 [S. 61], clt.) 
Die Aussenseiten beider Teile tragen eine dermale Skulptur. Von 
r Unterseite in der Mitte der hinteren Partie der ,,dorsalen Wand“ senkt sich 
ymediale Lamina‘, deren mediale Aussenflache mit clt. m. 
bezeichnet ist. Diese der Form nach dreieckige Lamelle 


des embryonalen Schildkrotencleithrums. Deren 


34 und 35, cr.m.) benennt, ab. Nach den Figuren zu 


diese Crista medialis ventral in einen kurzeren Processus clavi- 

34 und 35, pr.clav.) ausgezogen, der sich nach NILSSON vom 
Vorderrand des vorderen Teiles der ,,medialen Lamina‘ ventral vorschiebt. 
Mit Rucksicht auf dieses Verhaltnis durfte die erwahnte Crista medialis und 
der Processus clavicularis das volle Gegenstick zum Unterstticke des em- 
bryonalen Schildkrotencleithrums sein, wobei die Crista medialis, die sich 
dorsolateral an das Obersttick anschliesst, identisch mit dem ,,LOffel‘‘ sein 
durfte. Vom freien lateralen Rande der Crista medialis geht die ,,mediale Lamina“ 
aus, genau so wie die Crista cleithri der Cleithrumanlage der Schildkroten vom 
lateralen Loffelrande ausgeht. Die zwischen der ,,medialen Lamina“ und der 
lateralen Wand befindliche, ziemlich tiefe Fossa infracleithralis (Fig. 35 
[S. 61], f.1. clt.) entspricht der Fossa intracleithralis lateralis der Cleithrum- 
anlage, wahrend eine medial geschlossene Fossa intracleithralis medialis in 
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Itrmangelung einer Lamina medialis nicht vorliegt. Dieser Raum diirfte jedoch 
von der ,,dorsalen Wand‘ bedeckt worden sein, die bei diesem Exemplare 
in diesem Abschnitte defekt ist. 

An das Cleithrum von Plagiosaurus depressus schliesst sich auf eine 
charakteristische Art eine Clavicula an (NILSSON, 1939). Dieses Element 
besteht zum grossten Teile aus einer umfangreichen ,,Panzerplatte, die sich 
wie das cleithrale Obersttick rechtwinklig umbiegt. Dabei bildet der eine Teil 
von ihr eine horizontal orientierte ventrale Platte, die ,,ventrale Wand“ (Tig. 34 
und 35 [5. 83 und 61], clav.), von deren Aussenrande sich die ,,verticale Wand“ 
(Fig. 34 und 35, clav.1.) erhebt. Die letztere, die auf ihrer Aussenseite auf 
gleiche Weise wie das Obersttick skulptiert ist, fugt sich mit einer grob- 
gezahnten Nahtlinie an seinen ventralen Rand. Cleithrum und Clavicula bilden 
sohin zusammen einen nach aussen geschlossenen Panzer. Zur Clavicula gehort 
ausserdem ein hoher und breiter dreieckiger lamellenartiger [Tortsatz, Pro- 
cessus cleithralis (Fig. 34 [S. 83], pr.clt.) mit einer vertikalen Orientierung. 
Dieser sttitzt sich mit seinem vorderen Teile an die eben erwahnte vertikale 
Wand und mit seinem hinteren, die in medialer Richtung sanft abbiegt, an 
den ventralen Plattenteil. Mit seiner lateralen und posteriolateralen Seite liegt 
er der medialen Seite des vorderen Cleithrumteiles bzw. der Vorderseite des 
(vom ,,L6ffel‘ und dem Processus clavicularis gebildeten) Cleithrumunter- 
sttickes an. Von der etwas erhdhten Innenseite der ,,ventralen Wand", an 


die der cleithrale Processus clavicularis st6sst, erhebt sich eine vertikale 


Lamelle (Fig. 35 [S. 61], proc.). Diese, die einen Teil der Begrenzung im der 


von der Lateralwand und Ventralwand sowie vom Processus clavicularis ge- 
bildeten Fossa posterior ausmacht, deckt unten die laterale Aussenflache des 
Processus clavicularis. Vorher hat JAEKEL (1914) eine andere, unvoll- 
standiger erhaltene Clavicula von gleicher Art beschrieben. 

Diesen Claviculagebilden gegenuber weist das von v. HUENE (1922) 
beschriebene von Gerrothorax pulcherrimus nur einige kleinere, offenbar art- 
bedingte Differenzen in der Gestaltung der Einzelheiten auf. Seine Clavicula 
wird von einem erweiterten plattformigen Stticke, das sich sanft wolbt, dar- 
gestellt. Auf ihrer Aussenseite ist dieses Stiick ebenfalls stark skulptiert. Ahn- 
lich wie die beiden vorhergehenden kann sie, laut einer von NILSSON (1939) 
unternommener Umorientierung derselben, in eine langere vordere Partie, die 
sich allmahlich nach hinten erweitert sowie einen ungefahr halb so langen 
hinteren Rest, der etwas schmaler als die hintere Endpartie des vorderen 
Teiles ist, aufgeteilt werden. Wie beim von JAEKEL (1914) beschriebenen 
Exemplare von Plagiosaurus depressus ist indessen irgendein Processus 
cleithralis nicht erhalten. 

Auch dieses Element scheint in einem gewissen Masse sein Gegenstuck unter 
den Schildkroten zu haben. Bei gewissen der hier untersuchten Entwicklungs- 
stadien tritt namlich eine Gewebedifferenzierung von bisher unbeachteter Art 
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die ihrer Organisation nach weitgehende Ahnlichkeiten mit den oben- 
erwahnten Claviculaelementen zeigt. 

Bei Lepidochelys olivacea gibt sich diese Differenzierung zum ersten mal 
am 11,3 mm-Stadium als zwei von einander getrennte Verdichtungen im sub- 
kutanen Mesenchym zu erkennen. Die eine von diesen formt sich zu einer 
gleichmassigdicken, fast vertikal stehenden, stabformigen Bildung (Fig. 20 
und 30 [S. 41 und 61], Cl.). Mit ihrer oberen, ausserlich verdunnten und uber- 
wiegend fibrésen Endpartie keilt sie sich in den winkelformigen Raum 
zwischen der ventrolateralen Aussenflache am Musculus testo-capitis (Fig. 30 
[S. 61], t.cp.) und der Unterhautfaszie (Tig. 30, I.) ein und befindet sich 


somit nahe dem ventralen Rande des cleithralen Obersttickes (Tig. 20 und 30 


[S. 41 und 61], Clt.). Mit der entgegengesetzten Endpartie streckt sie sich hinab 


gegen die diinne kutane Schicht langs der ventrolateralen Seite des Rumpfes, 
woselbst sie medial abbiegt und ihr ein wenig in Form eines fibrosen Belages 
an der oberen Kutis-Seite folgt, um schliesslich zu zerfallen und sich im 
embryonalen Bindegewebe zu verlieren. Die andere Anlagekomponente (T*ig. 
20, Pr. clt.) wird von einer etwas dichteren, abgerundeten Zellanhaufung kranio- 
lateral bis lateral von der cleithralen Loffelbasis dargestellt. Von ihrer dorso- 
medianen Randpartie erstreckt sich ein dinner und schmaler [ortsatz in haupt- 
sachlich dorsomedianer Richtung und _ streift dabei unmittelbar vor der 
Loftelbasis und dem proximalen Teile des Processus clavicularis vorbeli. 
Durch Faserziige steht diese Komponente dorsolateral mit der Unterhaut- 
faszie zwischen dem Vorderteile des cleithralen Oberstuickes und dem Musculus 
testo-capitis in Verbindung. 

Wie aus den 11,9-, 12,3-, 5-, 14,5- und 15,2-mm-Stadien hervorgeht, 
nimmt die untere Anlagekomponente, in der Folge als Basalplatte angefuhrt, 
machtig an Dichtigkeit und Umfang zu. Beim letzten der obigen Stadien hat 
sich ihre obere Halfte in der Lange kraniad (Fig. 21 [S. 41], Cl.) mehr als 
verdoppelt. Dieser neu hinzugekommene vordere Teil hat sich auch allmahlich 
in medianer Richtung zu einer dicken, in kranialer Richtung allmahlich sich 
verschmalernden und etwas schief abfallenden Platte erweitert, die das 
V orderstiick der Basalplatte bildet. Dieses biegt sich beiderseits zu einer dorsal 


offenen, flachen Rinne, die sich mit dem lateralen Teile ihrer Oberseite dicht 
die ventral bis ventrolateral abgerundete Unterseite des Musculus testo- 


5 und 27 [8.55], t.cp.) anschliesst. Der hintere Teil da- 
am ehesten der ganzen unteren Anlagebildung 

behalt im grossen und ganzen seine 

sich aber nunmehr in hauptsachlich dorso- 


lateraler-ventromedia 


1 


ler Richtung. Auch die obere Anlagebildung (Fig. 21, 25 
und 27 [S. 41 und 55], Pr.clt.), die weiterhin eine faserige Verbindung mit 


der Unterhautfaszie aufrecht erhalt, nimmt wahrend dieser Periode nicht un- 


capitis (Fig. 2 

gegen, Gas 

1 1 

des vorangenen 
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erheblich an Dichte und Umfang zu. Ihr dorsomedian gerichteter Fortsatz, 
der bedeutend an Dicke zunahm, hat sich verlangert und biegt distal in fast 
dorsaler Richtung ab, wobei dieser Teil der medianen Seite des Vorderteils 
des Obersttickes (Fig. 27 [S. 55], Clt.) anliegt. Wahrend dieser Entwicklungs- 
periode kommt noch ein zweiter Fortsatz dazu. Dieser, der bedeutend kturzer als 
der eben erwahnte ist, wachst von der Unterseite des Anlageteiles heraus und 
ist hauptsachlich ventral gerichtet. Wahrend der vorhergehenden Entwicklung 
sind indessen das cleithrale Obersttick und die Basalplatte, die beim oben 
beschriebenen 17,3-mm-Stadium fast Rand an Rand legen (Fig. 20 und 30 
[S. 41 und 61], clt. und cl.), weit auseinander geglitten (Fig. 21 und 25 [S. 41 
und 55], clt. und cl.). Die Ursache davon ist, dass sie sich proportional zur 
allgemeinen Zunahme des Embryos nicht erweitert haben. Wahrend sie sich 
einander anfangs in der Hohe mit dem hinteren Teile des Wirbelkorpers des 
sechsten Halswirbels nahern, befindet sich der entsprechende Teil des ventro- 
lateralen Oberstiickrandes im gegenwartigen Stadium ungefahr in der Hohe 
mit derselben Partie des siebenten Halswirbels und der obere Rand des Hinter- 
stiickes der Clavicalabildung neben dem vorderen Zentrumteile des sechsten 
Halswirbels. 

Mit der folgenden Entwicklung laut dem 78,o-mm-Stadium nimmt das Gebilde 
weiter stark an Dichtigkeit (Fig. 36 [S. 83], Cl. + Pr. clt.) zu. In histologischer 
Hinsicht zeichnet es sich durch eine grobe Fiberstruktur aus, wobei die ein- 
zelnen fibrosen Elemente sich nicht selten zu grosseren Gewebebundeln von 
mehr oder weniger unregelmassigem Verlaufe zusammenbundeln. Diese kreuzen 
einander in allen Richtungen. In diesem Gewebe treten Blutgefasse in reichlicher 
Menge auf, die sich gleichfalls winden und sich nach allen Seiten hin verasteln. 
Der oben erwahnte untere Fortsatz des oberen Anlageteiles (Fig. 22 und 36 
[S. 41 und 83], Pr.clt.) hat sich in ventraler Richtung lateral vom Processus 
clavicularis verlangert und dem hinteren Teile der medialen Randpartie des 
Vorderstuckes angeschlossen. Hierdurch nimmt er den Charakter eines von 
der Basalplatte emporsteigenden Fortsatzes an. Auch die Basalplatte (lig. 22 


S. 41], Cl.) weist einige Veranderungen auf. Das Vordersttick hat sowohl an 


Lange wie an Dicke zugenommen und dabei unregelmassigere Aussenkontur 


erfahren. Das Hintersttick hat sich in hauptsachlich kaudomedialer Richtung 
ausgestreckt und nahert sich dabei dem Vorderrande der Komponente seiner- 
seits des vorderen paarigen Plastralelementes, des Epiplastrons (Fig. 22 [S. 41], 
E. pl.). An den vorderen Rand des Vorderstiickes schliesst sich als eine direkte 
kraniale Fortsetzung dazu eine bedeutend dunnere, aber trotzdem der Umgebung 
gegenuber dichtere Gewebemasse an, die in der Richtung nach vorn allmahlich 
an Breite und Dicke abnimmt. Auch diese ist von zahlreichen Blutgefassen 
durchzogen und verrat andeutungsweise eine ahnliche Struktur von fibrosen 
Biindeln wie die dahinterliegende dichtere Bildung. Ein derartiges dtunneres 


Gewebe erganzt auch das Vorderstiick des vorhergehenden Stadiums, und in 
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h, nach allem zu schliessen, das Vorderstiick in dem gegenwartigen 
m verbreitert. Rechnet man mit dieser ,,vorlaufenden“ Gewebedifferen- 
*h gestrichelte Linie auf der Fig. 22 markiert) als mit einem vor- 
der betreffenden Anlage, so erhalt diese eine weit langere 
Ausstreckung nach vorn als die eben angegebene und zeigt hierin eine mehr 
ahnliche Form ‘lavicula bei Plagiosaurus und Gerrothorax 
r,5 mm-Stadium beginnen gewisse degenerative Ten- 
erkennen zu geben. Diese sind vor allem am Processus 
rt. Von seinem distalen Teile bleibt nur ein kleiner un- 
von mehr bemerkenswerter Dichtigkeit tbrig, wahrend sich 
andeutungsweise hier und da gegen die Umgebung abhebt. 


angeschwollene Mittelpartie dagegen tritt gut hervor, obwohl 


dem entsprechenden Teile des vorhergehenden Stadiums 


ildung des proximalen Fort- 
tte angeschlossen, der sich gleich der 
hralis heller als zuvor ausnimmt. 


wahrend keiner Entwicklungs- 


kommen auch bei den Embryonen’ von 

Sternothaerus sowie moglicherweise auch bei 
] 
bgesenen 


von einigen kleineren Abweichungen in der Aus- 


bilde auf. Bei Chelone hatte ich ausserdem Gelegenheit 


verhaltnismassig weit vorgeschrittenen postembryonalen 
mm) zu studieren. Bei diesem bestehen die betreffenden Gebilde, 
ten von mir untersuchten Embryonalstadium von 14,6 mm (21 
tsprechenden Entwicklungsgrad und eine gleichartige Struktur 
Tage) von Lepidochelys zeigen, aus einer 

eigenartige blasige Struktur aufweist. In 
ist ein zentraler Teil zu unterscheiden, der dem 

oben beschriebenen Claviculabildung bei Lepidochelys ent- 

ie strahlen drei Fortsatzgebilde aus. Von diesen ist 

den unbedeutenden, jedoch vollig iden- 

iren Rest der Cleithrumumbildung, die eine ahnliche Struktur auf- 
in anderes streckt sich lateral gegen die Carapaxunterhaut und lauft 
abei ventral vom Musculus testo-capitis, wahrend ein drittes, das wie das 


letzterwahnte eine mehr lamellenartige Form annimmt, dem ventromedian 


gerichteten Fortsatz, dem Hinterstticke, von Lepidochelys homolog sein diirfte. 
Bei Chrysemys und Chelydra gibt es gar keine Andeutung von solchen Anlage- 
uldungen. An entsprechenden Stellen treten bei der ersterwahnten Form grosse 
sindse Hohlungen 
Durch Vergleiche 


anderen stegocephalen Cleithrumtypen kommt NILs- 
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SON (1939) zum Ergebnis, dass sich das Cleithrum bei den Plagiosauriden 
durch seine Organisation und Gestaltung fundamental von dem Typus unter- 
scheidet, den die rezenten Amphibien, die Phyllospondylen und fast alle 
Labyrinthodonten gemeinsam haben oder von dem es sich leicht ableiten 
lasst. Bei diesen wird es namlich von einem langgestreckten und schmalen 
Knochensttck ohne dermale Skulptur dargestellt. Sein unterster Teil wird 
lateral und kranial vom Processus cleithralis der Clavicula bedeckt. Bei den 
Anuren, bei denen das Cleithrum vom ,,knéchernen Teil der Suprascapula‘ 
(Bravus, 1909, 1919; SCHMALHAUSEN, 1917; DE VILLIERS, 1922; u.a.) dar- 
gestellt wird, ist jedoch diese Verbindung mit der Clavicula abgebrochen. Von 
diesem Typus kann das Cleithrum der Plagiosaurier nach NILsson nicht 
direkt abgeleitet werden. Dagegen nahert es sich nach Ni_sson dem niedrigen 
und breiten oder T-férmigen, bei den Lepospondylen (Nectridia) vor- 
kommenden Typus mit einer mitunter (Diceratosaurus, Keraterpeton) 


‘ 


typischen ,,Aussenskulptur“ und mit einer hauptsachlich medialen Anlagerungs- 
flache fiir den Processus cleithralis. Jedoch verhalt sich das Cleithrum in 
gewisser Hinsicht primitiver diesem Typus gegenuber, in anderer Hinsicht 
dagegen stark spezialisiert. Als ein ausgepragt primitiver Zug wird seine 
kraftige Aussenskulptur hervorgehoben, wodurch es sich nach demselben 
Gewahrsmann mehr primitiv verhalt als sogar bei all den bekannten eigent- 
lichen Labyrinthodonten, aber hierin, tberraschend genug, mit dem bei den 
Lepospondylen tibereinstimmt. Ein anderes primitives Merkmal stellt dessen 
grosse Breite dar, der man iibrigens nur bei Diceratosaurus und Eogyrinus 
begegnet. Ierner erblickt in der Verbindung zwischen Cleithrum 
und Clavicula ein ursprunglicheres Verhaltnis als bei den eigentlichen Laby- 
rinthodonten, mit Ausnahme von Dvinosaurus, und bei den Phyllospondylen. 
Aber dadurch, dass das Cleithrum ausserdem auf der lateralen Seite vom 
Processus cleithralis liegt und nur nach unten zu auch lateral von Teilen der 
Clavicula (Fig. 35 [S. 61], proc.) bedeckt wird, ist es ebenfalls in einer 
anderen Richtung als bei diesen, namlich nach dem der Lepispondylen hin, 
spezialisiert, obwohl es hierin nicht so weit wie bei den letzterwahnten ging. 

Bei diesem hier oben in Kiirze wiedergegebenen Vergleiche scheint NILsson 
die bei den Plagiosauriden in ihrer Totalitat ziemlich komplizierte Cleithrum- 
bildung als eine den ubrigen Stegocephalcleithra vollig gleichwertige Bildung 
betrachtet zu haben. Die Berechtigung hierzu durfte indessen stark infrage 
gesetzt werden konnen. Uber die mit diesem Cleithrumtypus im Prinzip 
gleichartig gebauten embryonalen Cleithrumbildungen bei den Schildkroten 
bin ich namlich zu der Auffassung gekommen, dass nur das Unterstiick des 
Cleithrums bei den: Plagiosauriden, wie bei diesen Embryonen, direkt mit den 
iibrigen stegocephalen Cleithrumtypen vergleichbar ist, wahrend das Oberstiick, 
eine durchaus sekunddre Bildung ist. Auf gleiche Weise verhalt es sich mit 


der Clavicula. An dieser ist nur der Processus cleithralis nebst emem ge- 
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ringeren Teile der ventralen Basalplatte unmittelbar um die proximale End- 
partie des Fortsatzes die Clavicula im eigentlichen Sinne selbst, wahrend der 
unvergleichlich gréssere Rest von sekundarer Natur ist und wie das cleithrale 
Obersiiick zum Zwecke der Panzerbildung entstanden sein dirfte. Fur diese 
ing sprechen in erster Linie topographische Grunde. Der untere Cleith- 


rumteil schliesst sich namlich wie hauptsachlich der vertikale Fortsatzteil der 


Clavicula intim an den primaren Schultergurtel an, was im allgemeinen fur die 


Cleithra und Claviculae bezeichnend ist. Bei Gerrothorax und Plagiosaurus 
scheint namlich nach v. HUENE (1922) bzw. NiILsson (1939) der primare 
Schultergurtel eine ahnliche Lage im Verhaltnis zum Cleithrum eingenommen 


zu haben wie die hier oben bei den Schildkroten (vgl. S. 57) nachgewiesene. 


gl. 
Ferner zeigt das cleithrale Obersttick bei den Schildkrétenembryonen eine 
strukturelle Selbstandigkeit dem Unterstticke gegenttber (vgl. S. 56) 
zwischen dem Oberstticke und den dorsalen und dorso- 
ralen Randpartien des Loffels lauft der Cutaneo-muscularis-Stamm (Fig. 25 
55], C.m. 1X) des Ramus dorsalis des neunten Halsnerven daher. 
Aus einem mit Rucksicht hierauf unternommenen Vergleich zwischen den 
-rschiedenen Cleithrumtypen scheint hervorzugehen, dass das Untersttick bei 
Plagiosauriden und Schildkrotenembryonen scheinbar einiges Gemein- 
mit dem bei den Anuren, Phyllospondylen und Labyrinthodonten vor- 
kommenden Cleithrumtypus hat. Wie z. B. bei Eryops megalocephalus Corr 
‘acops aspidephorus (Nivsson, 1939; Abb. 4, E.u.F.), deren 
Nitsson als einen fur diese Gruppen zentralen Cleithrumtypus 
(,,Eryops-Cacops-Typus) aufstellt, besteht dieses Element aus einer nach 
oben verbreiterten, ungefahr in der Langsrichtung des Korpers ausgestreckten 
Platte, die dorsolateral vom oberen Ende des Scapulocoracoides liegt. Es ist zu 
vermuten, dass diese Platte auch zum grossten Teile gegen die laterale Seite der 
suprascapularen Partie des primaren Schultergurtels angelegen hat. Nach vorn 
sie indessen bei Eryops megalocephalus (nach einem im Reichsmuseum 
zu Stockholm aufgestellten Gipsabgusse von diesem Tiere) allmahlich etwas 
in kraniomedialer Richtung ab, wobei sie sich vermutlich wenigstens teilweise 
auch gegen den Vorderrand der Suprascapula gefugt hat. Bei gewissen Anuren, 
beispielsweise bei Pipa americana und H yla arborea (vgl. SCHMALHAUSEN, 1917), 
biegt die auf der Oberseite der Suprascapula ausgebreitete Platte langs dem 
Vorderrande der Suprascapula um und erstreckt sich ausserdem in Form eines 


schmalen Falzes auch uber die Unterseite dieses Knorpelstuckes. In diesem 
‘all wird in groOsserem oder geringerem Masse der obere Teil des primaren 
Schultergurtels auf eine ungefahr ahnliche Weise umschlossen wie die Crista 
~] 
| 


cleithri, der Loffel und die Lamina medialis das distale Schulterblattende und 


die Suprascapula bei den Schildkrotenembryonen umschliessen. Bei den Plagio- 


sauriden dagegen, denen die Lamina medialis fehlt, schliesst sich der untere 
i] 


Cleithrumteil mit seiner Crista cleithri und seinem LOoffel nur an die lateralen 


=> 
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bzw. kranialen Seiten des Scapulocoracoides und die der eventuellen supra- 
scapularen Verlangerung an. Vorkommen und Fehlen der Lamia medialis bei 
Schildkroten bzw. bei den Plagiosauriden konnten ganz und gar als ein Varia- 
tionsphanomen in der Organisation des Cleithrums aufgefasst werden, ahnlich 
wie z. B. bei den Anuren. Bei den letzteren breitet sich namlich Cleithrum 
mitunter in grOsserem oder geringerem Umfange nur auf der Oberseite der 
Suprascapula (vgl. DE VILLIERS, 1922) aus. Der untere Teil der zum 
»Eryops-Cacops-Typus“ gehorenden Cleithra nimmt mit Ausnahme bei den 
Anuren die Form eines verhaltnismassig langen und schmalen, zylindrischen 
Processus clavicularis an. Dieser liegt in seiner ganzen Ausstreckung dem 
kraniolateralen Rand des Scapulocoracoids an. Bei den Schildkrotenembryonen 
und bei Triassochelys liegt nur seine proximale Partie am _ kraniolateralen 
Rand des distalen Schulterblattendes, wahrend Fortsatz und Schulterblatt im 
ubrigen unten divergieren (Fig. 17, 21 und 22 [S. 33 und 41], Pr. clav. und Sc.). 
Das letzterwahnte Verhalten durfte indessen sekundarer Natur sein und darf 
wahrscheinlich in Zusammenhang mit der Spezialisierung der Clavicula gesetzt 
werden. Durch Entstehen dieser Panzerplatte scheint sich der untere Teil des 
primaren Schultergirtels nach hinten verrtickt zu haben, weil sonst die Gelenk- 
hohle fur den Humerus innerhalb dieses Panzers zu liegen gekommen ware. 
Kin ahnliches Lageverhaltnis zwischen Scapulocoracoid und Cleithrum durfte 
aus gleichem Grunde bei den Plagiosauriden vorgekommen sein. 

Auch was die Verbindung zwischen Cleithrum und Clavicula anbetrifft, so 
zeigen die Schildkrétenembryonen weitgehende Ubereinstimmungen mit den 
Phyllospondylen und Labyrinthodonten. In beiden Fallen wird der untere 
Teil des Processus clavicularis lateral und kranial vom Processus cleithralis 
(Fig. 21 und 22 [S. 41], Pr.clav. und pr. clt.) bedeckt. Bei den Schild- 
kroten ist indessen der Processus cleithralis verhaltnismassig langer und fugt 
sich mit seinem distalen Teil an die mediale Seite des Vorderteiles des cleith- 
ralen Obersttickes (Fig. 27 [S. 55], Pr. clt.). Dieser Unterschied in der Lange 
des Clavicularfortsatzes ist wahrscheinlich nur graduell. Die grossere Langen- 
ausdehnung beim Processus cleithralis der Schildkrotenembryonen durfte man 
namlich als eine Spezialisierung betrachten konnen mit dem Zwecke, dem 
von Cleithrum und von Clavicula gebildeten Brustpanzer eine erhohte Festig- 
keit zu verleihen. Auf gleiche Weise wie bei den Schildkrotenembryonen durfte 
sich das Cleithrum an die Clavicula bei den Plagiosauriden anschliessen. Die 
Nitssonsche Auffassung, dass die ausgebreitete Platte (Fig. 34 [S. 83], pr. clt.), 
die entlang der Innenseite des vorderen Cleithrumteiles liegt und die sich an 
die ventrale Platte medial vom Processus clavicularis anlehnt, einzig den ganzen 
Processus cleithralis ausmacht, erscheint weniger wahrscheinlich. Aus dem 
photographischen Bilde geht indessen hervor, dass der betreffende Fortsatz 
(Fig. 35 [S. 61], pr.clt.) und die Basalplatte (Fig. 35, clav.) deutlich von 


einander durch eine kraftige Spalte getrennt wurden. Diese konnte ja als 
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Fossilationsprozesse entstandenes Artefakt aufgefasst werden, aber 
ss Vorkommens der kleinen Lamellenbildung (Fig. 35, proc.) 
lateralen Seite des Processus clavicularis ist man betreffend 

dieser Annahme ein wenig im Zweifel. Gegen den Huinter- 
Schildkrotenembryonen erhaltenen Ergebnisse in bezug auf 

Clavicula fragt man sich ganz naturlich, ob diese Lamelle 

Grunde genommen den proximalen Teil des Processus cleithralis 

t. Sie fiigt sich ohne sichtbare Grenze der Oberseite der ventralen Platte, 
prazisiert dem hinteren Teile der medialen Randpartie des so ge- 
Vorderstuckteiles an und nimmt dabei eine ahnliche | 


ildkro6tenembryonen (vgl. S. 69) ein. Die grosse Platte (Fig. 34 


age wie bei 
3: 
Innenseite des Cleithrums bildet da mit Rucksicht aut 

‘rte Gegenstiick zum distalen Teil dieses Fortsatzes. 

jedoch der Vergleich zwischen den beiden Clavicularfort- 

ntereinander, weil NILsson mit Bestimmtheit betont, dass der Vor- 
Processus clavicularis von der Clavicula nicht bedeckt ist. 

mit anderen Worten sagen, dass ein Pendant zur Mittelpartie des 
rocessus cleithralis der Schildkrétenembryonen bei Plagiosaurus nicht 
Diese Behauptung scheint ein wenig voreilig zu sein, vor allem weil 

tand einer Untersuchung nicht gewesen sein durfte. Wie 

m anderen Zusammenhange zu verstehen gibt, ist namlich 
infracleithralis (Fig. 35 [S. 61], f.1.clt.) und der Fossa 

f. post.) gebildete grosse Hohlraum vorn mit einer 

rix’’ ausgefullt, deren Vorhandensein ein Hindernis ftir eine Feststellung 
Ausstreckung dieser Hohlung nach rne bildet. Diese Matrixbildung 
Photogramme zu urteilen, den vorderen Teil der kleinen 
proc, ) langs der lateralen Seite des Processus clavicularis 


] 


littelpartie des Processus cleithralis kann sohin 


‘ine erneuerte Untersuchung dieses Fortsatzes mit 


F dieses Detail, durfte deshalb von nicht unbedeuten- 


Unterschied dagegen zwischen dem Cleithrum des ,,Eryops- 


und der fur die Schildkrotenembryonen — und Plagio- 
charakteristischen Cleithrumbildung besteht 1m Vorhandensein 

des Oberstuckes bei den letzterwahnten. Wie fruher hervorgehoben wurde, 
musste man dieses als eine Spezialisierung des Cleithrumuntersttckes be- 
trachten. Mit Rucksicht auf den intimen strukturellen Zusammenhang, der 
zwischen dem Oberstucke und der Crista cleithri der embryonalen Bil- 
dungen herrscht, liegt die Annahme nahe, es am ehesten als eine Differen- 
zierung von ihr aufzufassen. Es ist namlich denkbar, dass das Obersttick 
auf diese Weise entstanden ist, dass die oberste Randpartie des der Crista 


1° 


cleithri entsprechenden, oberen plattformig verbreiterten Teils des Eryops- 
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Cacops-Cleitrums langs der Innenseite der Unterhaut sich teils in hauptsachlich 
ventrolateraler (bei Gerrothorax und Schildkréten) oder ventraler (bei 
Plagiosaurus), teils in dorsomedialer bzw. medialer Richtung ausgebreitet 
hatte. Dieser Teil durfte namlich nur mit seiner oberen Randpartie bis zur 
Unterhaut der Ruckenseite gereicht haben, wovon die schwache dermale Skulp- 
tur bei Archegosaurus eine Andeutung gibt, oder sich unmittelbar unter ihr 
befunden haben, wortber das vollige Fehlen der Skulptur ein Zeugnis ablegt. 
Die Verteilung des Zellmaterials beim ersten Auftreten der Anlagebildung 
bei Lepidochelys, Chelone und Trionyx spricht in gewissem Masse fiir eine 
Ausbreitung in der erstgenannten Richtung. Dieses Zellmaterial lagert sich 
zu einem nicht unwesentlichen Teil (Tig. 29 [S. 61], Clt.) an der Unterhaut- 
faszie (Fig. 29, I) zwischen der in ihr befindlichen spaltformigen Offnung 
und der Marginalverdichtung. Die dadurch entstandene Platte, die am ehesten 
dem hinteren Teile des Obersttickes entspricht, hat sich spater in kranialer 
Richtung, hauptsachlich uber und an dem LOffelrand vorbei ausgestreckt, 
wodurch der Vorderteil gebildet wurde, insoferne er nicht nur ein Fortsatz 
gebilde der Loffelvorderseite darstellt. Hierbei wurde der langs des dorsalen 
Loffelrandes laufende Cutaneo-muscularis-Stamm des Ramus dorsalis des 
neunten Halsnerven (Fig. 25 [S. 55, C.m.1X) uberwachsen und ein- 
geschlossen. Der dorsolaterale Rand des Loffels dagegen, der mit der Unter- 
haut in direkter Verbindung steht, wurde indessen nicht tberwachsen, wodurch 
die friiher besprochene Offnung im Oberstiicke, durch die der erwahnie Nerv pas- 
siert, entstanden ist. Nach der verbreiteten dermalen Skulptur auf der Aussenseite 
des Obersttickes bei den Plagiosauriern zu urteilen, durften auch die Cleithra bei 
diesen einen Kontakt mit dem Ursprungsgewebe aufrecht erhalten haben. Mit 
Rucksicht darauf, dass man das Obersttick als eine Differenzierung eines 
Cleithrumtypus betrachten kann, das bei seinem Anschluss an den primaren 
Schultergurtel zum ganz uberwiegenden Teile um nicht zu sagen ganz 
und gar — Fuhlung mit der Unterhaut verloren hat das praktisch voll- 
standige Fehlen der dermalen Skulptur beim ,,Eryops-Cacops-Typus“ durfte 
dafur sprechen (vgl. Watson, 1926; NILSSON, 1939) — erscheint es hochst 
wahrscheinlich, dass das Obersttick auch bei den Plagiosauriden eine extra- 
dermale Lage eingenommen und nur mit seiner Oberseite gegen die Unterseite 
der Unterhaut gedriickt gelegen hat. 

Bei Triassochelys ist offenbar der oben beruhrte, gegenseitige Zusammen- 
hang zwischen dem Cleithrum und der Clavicula bereits verloren gegangen. 
Bei dieser ist namlich kein Gegenstiick zu der oben, bei den Schildkroten- 
embryonen nachgewiesenen clavicularen Gewebedifferenzierung beschrieben. 
Vermutlich fehlt eine solche auch bei Proganochelys, insoferne nicht der 
untere Teil der gleichmassig gewolbten Oberflache des ,,Steinkernes“ vor 
dem Abdrucke des Rippenpanzers bei dem in Tubingen aufbewahrten Exem- 


plare als ein Abdruck ihrer Innenseite (vgl. 5. 65) betrachtet werden kann. 
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Inwieferne eine Cleithrum-clavicularverbindung tatsachlich bei Triassochelys 


1 


bestanden hat, wie es JAEKEL (1918) angibt, erscheint aus mehr als einem 


Grunde weniger glaubhaft. JAEKEL stellt sich namlich vor, dass der Cleithrum- 
fortsatz bis zu dem Epiplastron, das hier die Clavicula darstellt, gereicht und 
sich gegen dieses Bauchschildelement gestutzt hat. Dabei hat ihm scheinbar 
die gegenseitige Lage des Cleithrums und der Clavicula bei Archegosaurus 
als Vorbild gedient. In Ubereinstimmung mit dieser seiner Auffassung meint 
JAEKEL, dass der cleithrale Fortsatz bei Triassochelys in der Tat nur das 
erhaltene obere Drittel seiner eigentlichen Lange darstellt. In dem yon ihm 
nachgewiesenen ,,Negativ von den Cleithra bei Proganochelys quenstedtu 
wahnt er die fehlenden Mittelpartien angetroffen zu haben. Wie oben hervor- 
gehoben wurde (vgl. S. 63), weisen indessen die von den Cleithra zuruck- 
iebenen trichterahnlichen [rweiterungen der Hohlraume oben sowie die 
der Trichtermtundungen im Niveau mit der Abdruckflache des Rucken- 
ildes darauf hin, dass jede Hohlung eher den Abdruck wenigstens vom 
niederen Teil der loffelformigen Partie darstellt sowie von dem an diese an- 
geschlossenen Processus clavicularis, der sich in bezug auf die relative Lange 
von dem von Triassochelys zu unterscheiden scheint. Bei den Em- 


bryonen ist die relative Lange des betreffenden Fortsatzes praktisch die gleiche. 


i€ 
Deren Processus claviculares enden jah etwas unterhalb der halben Hohe 


des Rumpfes und lassen sich i ar keiner strukturellen Fortsetzung iden- 
tifizieren. Auf Grund dessen scheint es nicht ausgeschlossen, dass die Lange 
des Fortsatzes bei den beschriebenen Exemplaren von Triassochelys und 
Proganochelys, wenn nicht ganz und gar, so wenigstens beinahe mit der wirk- 
lichen tbereinstimmt. Ferner dtrften die betreffenden Tl ortsatze, wenn sie 
falligerweise so lang gewesen waren, wie es JAEKEL ftir wahrscheinlich 
uf grund ihrer Neigungsverhaltnisse nicht bis zu den Epiplastra hin- 
D 


unter reichen, wenn man nach den Verhaltnissen bei Proganochelys und bei 
den Embryonen schliessen darf, sondern ihre distale Enden sollten sich da 
nicht unbedeutendes Stuck vor diesen Bauchschildelementen befinden. 
Mit diesen rudimentaren Cleithrumanlagen steht die Anlage der Nuchal- 
platte in einem nahen topographischen Zusammenhang. Bei Chelydra ragt der 
hintere Teil jedes Schenkels (Fig. 17 [S. 33], m.B.) am 9,7 mm-Stadium 


etwas unter den vorderen Teil des ventrolateralen Randes des cleithralen Ober- 


stuckes (lig. 17, Clt.) zu jeder Seite hinein. Bei der weiteren Entwicklung 
gehen diese Bildungen infolge der retardierenden Breitenzunahme des Ober- 
stuckes auseinander (Fig. 18 [S. 41], Clt. und m. B.). Bei Trionyx wird dieses 
nahe Lageverhaltnis zwischen den beiden Anlagen relativ langer beibehalten. 
Bei Chrysemys dagegen, bei der die Schenkel verhaltnismassig ktirzer sind 
und sich das Obersttick nicht so weit nach vorn erstreckt, treten diese Elemente 
mit einander nicht in Kontakt. Verlangern sich diese nach hinten bzw. nach 


vorne, beispielsweise am 8 mm-Stadium von Chrysemys cinerea (Fig. 


76 


a 
t 


ONTOGENIE UND ANATOMIE DES SCHILDKROTENPANZERS| 


10 [S. 27], Clt. und m.B.), so ensteht geradezu ein fast ahnliches Lage- 
verhaltnis wie beim jingeren Stadium von Chelydra. Bei Chelone ist die 
gegenseitige Lage zwischen den beiden Anlagen wahrend der fritheren Em- 
bryonalentwicklung ungefahr die gleiche wie beim 9,r mm-Stadium von 
Chelydra. In der Folge wird die Lage dagegen, wie dies aus dem 14,6 mm- 
Stadium hervorgeht, eine andere. Infolge der oben nachgewiesenen verlang- 
samten Breitenzunahme der Nuchalplatte, wodurch die Schenkelfortsatze 
eine relativ hohere Lage als zuvor einnehmen, kommen sie auf der Aussen- 
seite des Obersttickes zu liegen. Eine ahnliche Lage nehmen die lateralen 
Kaudalfortsatze beim 19,3-mm-Stadium von Dermochelys (Fig. 23 [S. 55], 
Clit. und m. B.) ein. Bei Lepidochelys ist dies ebenfalls mit den flugelahnlichen 
Gegensttickes zu diesen Fortsatzen (Fig. 20 [S. 41], Clt. und N.a.) der Fall 
oder in den Fallen, bei denen diese Fortsatzbildungen fehlen, verhalt es sich 
ebenso mit den kaudolateralen Ecken der Nuchalanlage (Fig. 21 [S. 41], Clt. 
und N.a.). 

Mit Riicksicht auf dieses Lageverhaltnis und die histologische Entwicklung 
der Nuchalanlage sowie ausserdem auf die paarige Anlage, die, wie oben 
hervorgehoben wurde, darauf deuten wurde, dass die betreffende Platte aus 
zwei voneinander weit getrennten Skelettelementen entstanden ist, liegt es 
nahe anzunehmen, dass die Nuchalplatte im Grunde als ein Zusammenschmel- 
zungsprodukt von einem Paare sekunddrer Schultergiirtelknochen und dann 
am ehesten von den Supracleithralia aufzufassen set. 

Bei Plagiosaurus tragt das cleithrale Obersttick ,,im unteren Teil des Vor- 
derrandes*‘ eine Ansatzflache (Nitsson, Fig. 1, Taf.1,a;) fur ein Skelett- 
element. Diese Flache breitet sich auch auf die angrenzenden Teile der 
Clavicula aus. Dieses Knochenelement hat, nach allem zu urteilen, eine ent- 
sprechende Lage im Verhaltnis zum Cleithrum eingenommen, wie jeder der 
hinteren Schenkelteile der Nuchalanlage bisweilen (Chelydra, Chelone, 
Trionyx) zur Cleithrumanlage wahrend des fruheren Teiles der Embryonal- 
entwicklung einnimmt. Auf Grund dessen kann es motiviert erscheinen an- 
zunehmen, dass man auch hier mit Spuren von ein paar Supracleithralia zu 
tun hat. NiLsson (1939) lehnt indessen eine solche Deutung ab. Er findet 
namlich beim Vergleiche mit dem von Watson (1926) beschriebenen Supra- 
cleithrum bei Eogyrinus, dass die betreffende Ansatzflache bei Plagiosaurus 
eine allzu niedrige Lage im Verhaltnis zum Cleithrum einnimmt. Er halt es 
deshalb fur wahrscheinlicher, dass diese Ansatzflache von gleicher Natur ist wie 
die auf dem hinteren Rande des cleithralen Obersttickes gelegene (Fig. 34 und 
35 [S. 83 und 61], as), und meint, dass beide Abdruck von Hautschuppen 
sind, mit denen Plagiosaurus und ihm nahestehende Formen bepanzert waren 
(vgl. JAEKEL, 1914; NILSSON, 1937, 1939). 

Inwieferne die eine oder die andere dieser beiden ,,Narben“ als Abdruck 


der Hautschuppen aufzufassen sei, durfte indessen noch zu erortern sein. In 
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bezug auf die Schildkréten ist es fur ein ,,epithecales‘‘ Element vollig aus- 
geschlossen, mit den cleithralen oder clavicularen Anlagebildungen auch nur 
in Bertthrung zu kommen. Da das Cleithrum bei den Plagiosauriden ver- 
ich eine ahnliche Lage im Verhaltnis zur Unterhaut wie ihr Pendant bei 
Schildkrétenembryonen (vgl. S. 75) eingenommen hat, hatten diese 
Hautschuppen, um die betreffenden ,,Narben“, von denen die vordere gleich 
tief wie der Panzer dick ist, ausftillen zu konnen, eine bedeutende Dicke 
besessen haben miissen. Ferner sind nur zwei Narben an den betreffenden, 
‘n und ganzen unbeschadigten Skeletteilen bekannt. Die einzige Stelle, 
angeblich defekt ist, ist der vordere Teil des medialen Randes der 
Diese Skeletteile treten an Stellen auf, an welche andere 

licherweise angeschlossen gewesen sein konnten. Mit 


mog! 


auf Lage und in gewisser Hinsicht auf Form der Grube zeigt 

nlich die hintere ,,Narbe‘‘ unzweifelhaft einige Ubereinstimmungen mit dem 
dorsokaudal offenen Einschnitte am Hinterrande des Oberstuckes der em- 
bryonalen Cleithrumbildungen (vgl. S. 56). In dieser Vertiefung, die be- 
sonders gut bei Lepidochelys 1 hhelone hervortritt, liegt die erste Rippe. 


ther fur wahrscl inl *h gehalte werden, dass die betreffende I‘lache 


saurus Zeugnis von einem ahnlichen Anschluss des Cleithrums an 


las Aussehen der distalen Rippenenden bei 

1) keine Angaben. Bei Gerrothorax pulcher- 
vorderen Rippen auf der rechten Seite be- 
1922) sind deren distale Enden ,,ein wenig 
NILSsON (1937) mit Gerro- 

che Form passt unleugbar 


ig flache Ansatzflache hinein. Die 


Ruckgrat heraus. Die relativ niedrige Lage 
Folge der Spezialisierung des 
ringen des Oberstuckes wurde vermut- 


lieser definitiven Lage hinabgezwungen, woselbst 


{ 
es als erganzender Teil zum von den beiden ubrigen sekundaren Schulter- 
gurtelelementen gebildeten Panzer einging. Im Vergleich mit Eogyrinus kann 


diese Lage niedrig erscheinen. Aber andrerseits durfte das Supracleithrum bei 
dieser Form im Vergleiche mit dem piscinen (beispielsweise bei Eusthenop- 
teron) ebenfalls kein urspringliches Lageverhaltnis dem Cleithrum gegentber 
einnehmen. Geht man davon aus, dass das piscine Lageverhaltnis dorsolateral 
vom Cleithrum das ursprungliche war, so ergibt sich, dass sich die ver- 
mutete Verschiebung des Supracleithrums bei Plagiosaurus mit Rucksicht 
auf die Verjungung des Oberstitickes nach vorne nicht erheblich dislokali- 
siert hat. 
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DIE MARGINALPLATTEN. 


Der zentrale Teil des Rttckenschildes wird bei der Mehrzahl der rezenten 
Thecophoren lateral von einer relativ grossen Anzahl von Skelettelementen, 
den sogenannten Rand- oder Marginalplatten (Marginalia) erganzt. Diese 
schliessen sich auf jeder Seite des Schildes zu einer luckenlosen, longitudinalen 
Reihe zusammen, die sich zwischen der Nuchalplatte und der letzten Pygal- 
platte erstreckt. Sie werden von untereinander praktisch gleichformigen, mehr 
oder weniger stark gewolbten Knochenplatten von vorzugsweise viereckiger 
Form dargestellt. Sie sind so orientiert, dass sie die konvexe Seite nach 
aussen exponieren und den einen Schenkelteil nach oben gegen die Rutcken- 
seite und den anderen gegen die Bauchseite richten. Mit den oberen Randern 
stehen diese Marginalplatten in Nahtverbindung nicht nur mit den eben er- 
wahnten Plattenelementen sondern sehr oft auch mit den distalen Enden der 
verbreiterten Rippenpartien, der Costalia; die kurzen, nicht verbreiterten 
Rippenspitzen, die ausnahmsweise (Cinosternum) fehlen, schieben sich dabei 
in die fur sie abgepassten Hohlungen an den Innenseiten der Randplatten ein, 
eine Verbindung, die aufrecht erhalten wird, auch wenn die ausgebreiteten 
Teile der Costalia wie beispielsweise bei den Seeschildkroten bis zu diesen nicht 
reichen. Die mittelsten (gewOhnlich die 4-te—7-te) Marginalplatten schliessen 
sich bei der grossen Mehrzahl der Cryptodira und Pleurodia mit ihren unteren 
Randern auf eine ahnliche Weise an die mittelsten Platten des Bauchschildes 
an, wahrend die entsprechenden Rander an diesen, die vor und hinter ihnen 
liegen, ganz frei sind und den oberen Seitenrand auf der axillaren bzw. in- 


Platten im 


guinalen Panzeroffnung bilden. In Bezug auf Anzahl sind diese 
allgemeinen unbedeutenden Schwankungen unterworfen. Bei den Cryptodira 
sind deren in der Regel 2 X 11 Stiicke, ausser bei Staurotypus und Cino- 
sternum, die nur 2 X 10 haben. Bei den Pleurodira sind deren 23, ausser bei 
Carettochelys, die zwei weniger hat. Die ungleiche Anzahl von Platten bet 
den Pleurodira, wodurch diese Gruppe sich in dieser Hinsicht von den 
Cryptodira unterscheidet, hat offenbar ihren Grund darin, dass BOULENGER 


(1889), von dem diese Angaben tbernommen wurden, bei den ersterwahnten 


auch die letzte Pygalplatte zu den marginalen zahlt. Bei den Trionychoidea 


enthalt die scharfschneidige Marginalfalte, die aus einem dichten und biegsamen 
Bindegewebe besteht, meistens keine Verknocherungen. Beim Genus Emyda 
tritt indessen eine Anzahl von Skelettstiicken im hinteren Rundteil des Rucken- 
schildes sowie ausserdem in der Nackenregion ein so genanntes Praenuchale 
auf. Das letzterwahnte Element kommt ebenfalls beim Genus Cyclanorbis vor 
(BOULENGER, 1889). 
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DIE ENTWICKLUNG DER MARGINALPLATTEN, 


Uber eine ledigliche Feststellung des Vorkommens der Marginalia bei dieser 
oder jener Zeitspanne wahrend der Embryonalentwicklung hinaus, oft begleitet 
von einer Bemerkung uber deren relativ spate Anlage sowie uber eine Be- 
zeugung oder Bestatigung deren dermalen Ursprungs, haben nur einige 
Forscher der Ontogenese der Marginalia eine mehr eingehende Aufmerksam- 
keit gewidmet. Unter diesen zeichnet sich RATHKE (1848) durch eine sehr 
erschopfende Darstellung aus. RATHKE fand bei zwei ziemlich weit fort- 
geschrittenen Postembryonalstadien das eine von Chelonia virgata (= Che- 
lone mydas) und das andere von Terrapene tricarinata (Cinosternum scorpi- 
oides ) eine Anzahl von 6—8 Anlagebildungen ursprtnglicher 
Beschaffenheit. Diese werden als kleine, mehr oder weniger ellipsoide, etwas 


zugespitzte Bildungen beschrieben. Sie bestehen aus einem zentral gelegenen 


i 
1 


Knochenkern, der peripher von einer schmalen Hulle von Knorpelsubstanz 
umgeben ist. Unter Knorpelsubstanz versteht offenbar auch hier RATHKE den 
blastematischen Anlageteil (vgl. S. 51). Die betreffenden Anlage liegen weit 
voneinander getrennt und kommen ausschliesslich im hinteren Teile der mar- 
ginalen Ringfalte vor, was bedeutet, dass die hinteren Plattenelemente zuerst 
entstehen. Bei einigen verhaltnismassig etwas weiter in der Entwicklung fort- 
geschrittenen Stadien bei Emys orbicularis — RATHKE nennt sie Emys lutaria 
und Emys europaea — liegen samtliche Anlagen im verknocherten Zustande 
vor und die Verknocherungen weisen eine spongidse Struktur auf. Diese An- 
lagen nehmen die Form von kleinen, langgestreckten Skelettstucken mit einem 
oder mitunter beiden zugespitzten Enden an. Sie sind an der Lederhaut der 
marginalen Ringfalte gleich unter die Epidermisschneide lokalisiert. Sie sind 
auch ziemlich weit voneinander und von den Enden der Rippen getrennt. 
Bei Platemys spixu, die ein hierauf folgendes Entwicklungsstadium vertreten 
soll, sind die Anlagen vollstandig verknochert und ziemlich gross. Sie stehen 
jedoch noch nicht in Verbindung miteinander oder mit den Rippen. Mit 
Rucksicht auf Lage und Form kommt RATHKE zum Schlusssatze, dass die 
Breitenzunahme der Plattenelemente in die Richtung nach innen dirigiert wurde. 
Bei einem verhaltnismassig weiter avancierten Stadium bei Terrapene pensyl- 
vanica (Cinosternum fensylvanicum) sind die Marginalia dick und breit und 
treten miteinander in Kontakt. Bei der Breitenzunahme haben sie die distalen 
Rippenenden uberwachsen. Bei Pentonyx capensis (Pelomedusa galcata) zeigen 
sie schliesslich beinahe das fur die vollentwickelten Randplatten typische 
Aussehen. 

Owen (1849) beschreibt die betreffenden Platten nach einem scheinbar 
postembryonalen Stadium von Testudo indica (sensu JOAN PROCTER [1922|). 
Die Anlagen sind hier verknochert und die meisten von diesen haben, wie 


dies aus den Abbildungen hervorgehi, den Kontakt miteinander erreicht. Mit 
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den Rippen haben jedoch keine Zusammenwachsungen stattgefunden. OWEN 
richtet nun die Aufmerksamkeit auf die Abdriicke in Form von Furchen, die 
die Marginalscuta und zu einem Teile auch die an den Seitenrandern des Plastrons 
entlang gelegenen Hornschilder zuwege gebracht haben und kann in bezug 
auf die mittelsten Plattenelemente auf das Vorkommen von einem ahnlichen 
Zusammenlaufen von Hornschuppenfugen wie tiber den Costalia hinweisen. 
Infolgedessen hebt Owen hervor, dass die Verknocherungen der Marginal- 
platten ahnlich wie die Costalia von den Konvergenzpunkten dieser Horn- 
schuppengrenzen determiniert sind. 

GOETTE (1899) beschrankt sich darauf hervorzuheben, dass die ersten 
Randplattenanlagen, die er an einem postembryonalen Stadium von Chelone 
imbricata angetroffen hat, sowie die etwas weiter avancierten bei einem Sta- 
dium von Clemmys caspica, sich in einem Abstand von den Rippenspitzen be- 
finden. 

Bei Emyda ceylonensis (E. granosa), von der STOFFERT (1889) eine Anzahl 
postembryonaler Stadien untersuchte, entsteht das so genannte Praenuchale 
(,,die secundare Nuchalplatte“), das er als Marginalplatte auffasst, erst wahrend 
der Ontogenese. Dieses tritt als ein Knochenkern am aussersten Rande des 
weichen Saumes auf. Spater kommen die eigentlichen Marginalplatten am 
hintersten Drittel des Carapaxrandes in Form von hohlen Keilen hinzu. Wie 
das Praenuchale nehmen sie an Grosse zu, indem sie nach innen wachsen. 
Dabei nahern sie sich dem Chelodiscus, ohne jedoch mit diesem in Kontakt 
zu treten. Die nach innen liegende Kavitat wird allmahlich mit Knochensubstanz 
ausgefiillt, wodurch die betreffenden Platten solider werden. 

Laut MENGER (1922; nach VERSLUYs, 1914) treten die marginalen Skelett- 
stucke bei Emyda granosa anfangs in der Mitte des kutanen Bindegewebes auf. 


Sie entstehen, wie auch Storrert fand, der Reihenfolge nach, beginnend 


mit dem Praenuchale, und schreiten nach hinten. Bei Chelone mydas und 


Chelodina longicollis dagegen gelangen sie zur Anlage mitten in der verdickten 
Lederhaut der Marginalfalte und nicht in der unteren Schicht des Coriums, 
wie das nach seiner Meinung der Fall mit den Neuralia und Costalia ist. 

An dem jungsten der postembryonalen Stadien von Testudo loveridgii, an 
der JOAN PROCTER (1922) ihre Untersuchungen angestellt hat, fand sie an 
jeder Seite funf kleine Anlagebildungen. Diese bestehen ganz und gar aus 
Blastem und liegen geradeaus unter den Fugen je eine zwischen den dritten bis 
zu den achten Marginalscuta. Beim alteren Stadium sind, wie angegeben wird, 
die Platten ,,ausgebildet“. 

DERANIYAGALA (1930) schliesslich findet bei Caretta caretta, dass die 
Marginalia relativ tief im Unterhautbindegewebe entstehen, und hebt hervor, 
dass sie hierin mit den von MENGER mitgeteilten Anlageverhaltnissen bei 
Emyda granosa ubereinstimmen. Wie bei dieser treten die vorderen Platten- 


anlagen erst wahrend der Ontogenese auf. 
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Diese Aufschliisse, die die oben referierten Untersuchungen geben konnen, 
sind meines Erachtens von derartiger Beschaffenheit, dass man sich keine 
befriedigende Vorstellung vor allem tuber die friheren Entwicklungsverhalt- 
nisse der betreffenden Panzerteile machen und sich infolgedessen auch keine 
auf embryologischen Tatsachen begrindete Auffassung tiber deren vergleichend- 
anatomische Bedeutung bilden kann. Eine erneuerte und erweiterte Unter- 
suchung der Ontogenese der Marginalplatten wahrend der erwahnten Periode 
erscheint mir daher notwendig. Die unten berichtete Untersuchung grundet 
sich auf die frihere Entwicklung der betreffenden Plattenelementen bei 
Chrysemys cinerea sowie — in vergleichender Hinsicht — bei einigen Stadien 
von Lepidochelys olivacea und Emyda vittata. 

Bei der ersterwahnten geben sich die Anlagen zum ersten Mal bei einem 
Stadium von 17,2 mm in einer Anzahl von 10 auf jeder Seite (Fig. 37 [S. 83], 
M,—M,.) zu erkennen. Sie bestehen aus kleinen mesenchymatischen Bildungen 
(Fig. 38 [S. 83], M4), die im Querschnitte eine gewisse, wenn auch nicht 
immer so regelmassig konzentrische Orientierung des Zellmaterials zeigen. 
Die vordersten, die mit Riicksicht auf Grosse und Kondensierung den Ein- 
druck erwecken, ontogenetisch alter zu sein, sind ellipsoidisch, wahrend die 
darauf folgenden sich allmahlich einer spharischen Form nahern, die fur die 
hintersten Paare bezeichnend ist. Samtliche sind im ausseren Lager des 
ziemlich dichten und filzartigen Bindegewebes im scharfschneidigen Marginal- 
faltenrande gelegen und werden durch eine ausserst dunne Bindegewebeschicht 
von der Epidermis getrennt. Im Verhaltnis zu den dachziegelig angeordneten, 
epidermalen Marginalschildern, die hier zur jeder Seite 11 an der Zahl sind 
(Fig. 37 [S. 83], MS,—MS,,), nehmen sie eine bestimmte Lage ein. Und 
zwar liegen sie unter dem vorderen Teil auf jedem dieser Marginalschilder 
mit Ausnahme des ersten Schildes, unter welchem gar keine Andeutung einer 
derartigen Anlagebildung zu entdecken ist. Dabei liegen die vorderen Anlagen 
mit ihren Vorderrandern unmittelbar unter dem Vorderrande auf dem ent- 
sprechenden Marginalscutum, wahrend die hinteren sich etwas hinter dem 
entsprechenden Rande auf ihren Hornschildern befinden. 

Ein etwas spateres Stadium — 16,1 mm — zeigt aussert unbedeutende Ver- 


Fig. 34. Plagiosaurus depressus. Das Cleithrum und die Clavicula von innen gesehen. 
Nach Nizsson (1939), vermindert. 

Fig. 36. Lepidochelys olivacea. 18,0 mm. Das linke Cleithrum- und Claviculagebilde. 
Querschnitt. Mikrophot. Vergr. 10 X. 

Fig. 37. Chrysemys cinerea. 11,2 mm. Die Anlagen der linken Marginalplatten in dor- 
saler Ansicht. Graph. Rek. Vergr. 9/2 X. 

Fig. 38. Chrysemys cinerea. 11,2 mm. Die Anlage der dritten linken Marginalplatte. 
Querschnitt. Mikrophot. Vergr. 48 xX. 

Fig. 39. Chrysemys cinerea. 22,1 mm. Die Anlagen der linken Marginalplatten sowie 
die Anlage der dritten Pygalplatte in dorsaler Ansicht. Graph. Rek. Vergr. 3 X. 

Fig. 40. Chrysemys cinerea. 22,7 mm. Die Anlage der vierten linken Marginalplatte. 
Querschnitt. Mikrophot. Vergr. 16 X. 

Fig. 41. Emyda vittata. 203 mm. Die Anlage der vordersten rechten Marginalplatte. 
Querschnitt. Mikrophot. Vergr. 5 X. 
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anderungen, die vor allem aus einer Streckung der Anlagen bestehen. Diese 


treten jedoch ganz und gar unter ihren Hornscuta auf. 
S 


Bei einem Stadium von 19,2 mm treten in den beiden vordersten Anlagen 
Knochenkerne in Form von kurzen, axial gelegenen Knochenstaben auf, 
wahrend die tibrigen Anlagen fortwahrend auf dem Mesenchymstadium stehen 
bleiben. Die Knochenanlagen breiten sich, wie auch die Blasteme, ganz inner- 
halb der vorderen Teile ihrer respektiven Hornschilder aus, wobei sich deren 
Vorderrander gleich hinter den respektiven Vorderrandern der Hornschilder 
befinden. 

Bei einem folgenden Stadium, dargestellt von einem Exemplar von 22,3 mm, 
das mit Alizarin (vgl. S. 4) gefarbt und von einem anderen von 22,7 mm, 
das in Langs- und Querschitte zerlegt wurde, sind samtliche Marginalplatten- 
anlagen verknochert. Es sind ‘ig. 39 [S. 83], bei beiden 
Exemplaren. Zwischen den ersten Anlagen, die es am weitesten in der Ent- 
wicklung gebracht haben und die die relative Lange der fertiggebildeten 
Platten erreicht haben, und der hintersten, in der die Knochensubstanz gerade 
zur Ausscheidung gekommen ist, findet man fast alle Entwicklungsstadien 
vertreten. Um mit der am wenigsten avancierten, der zehnten, zu beginnen, 
mag zuerst hervorgehoben werden, dass sie einen ungefahr entsprechenden 


1 
| 


Entwicklungsgrad wie di 


ie beiden vordersten Knochenanlagen im_ vorher- 
gehenden Stadium besitzt, und dass sie aus einem schmalen Knochenstab in 
der Mitte des Blastems besteht. Dieser Stab befindet sich ganz und gar 
innerhalb der ‘deren Partie seines Hornschildes. Die neunte Anlage hat 
sich im Vergleiche mit der vorhergehenden hauptsachlich in kaudaler Richtung 
unter dem eigenen Hornscutum verlangert. Auch in der Richtung nach vorne 
macht sich dieser Langenzuwachs bemerkbar, wobei sich das Vorderende der 
Anlage dem Vorderrande seines Hornschildes genahert hat. 

Von und mit der achten Anlage und weiter vorwarts tritt eine bemerkens- 
werte Veranderung in den Lageverhaltnissen der Anlagen zu den Horn- 
schildern ein. 
hauptsachlich nach vorn verlangert. Dabei schiebt sie sich mit ihrem Vor- 
derende vor den Vorderrand ihrer Hornschuppe, wodurch ein Teil dieses 
Vorderendes direkt unter dem hinteren Teile des davorliegenden Hornschildes 
liegt. Durch ihren nunmehr verlangsamten Zuwachs in kaudaler Richtung 
nahert sich die Knochenanlage der Mitte der Hornschuppe. Im Laufe der fort- 
gesetzten Entwicklung, wie sie sich an den siebenten, sechsten, fiinften und 
vierten Anlagebildungen in nun erwahnter Folge zeigt, drangt sich die vordere 
Endpartie immer weiter unter dem Gebiete des davorliegenden Hornscnildes, 
wahrend die hintere Endpartie die Mitte des eigenen Hornschildes erreicht. 
Ist diese erreicht, da h6rt die Zunahme nach hinten auf, wahrend sie in der 
Richtung nach vorne weiter fortsetzt, bis die Vorderenden mit den Hinter- 


randern der davorliegenden Knochenanlagen zusammenstossen und in Naht- 
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verbindung mit den Hinterrandern treten. Dieses Endstadium im Langen- 
zuwachs zeigen, wie erwahnt wurde, die drei vordersten Knochenanlagen. 

Die neunte Anlage hat infolge einer vor kurzem begonnenen Breitenzunahme 
die Form einer langlich schmalen Platte mit zugespitzten Endpartien an- 
genommen. Diese Breitenzunahme wurde hauptsachlich in medialer Richtung 
dirigiert entlang der unteren Schenkelpartie der Hornschuppe. Die Breite 
der siebenten, sechsten und fiinften Anlagen wird immerzu grosser. Mit der 
sechsten kommt indessen eine Lamellenbildung dazu, die hauptsachlich in einer 
dorsomedianen Richtung dirigiert ist und dabei dem oberen Schenkelteile der 
Schuppe in ungefahr gleichem Abstand wie der darunterliegende altere dem 
ventralen Schenkel folgt. Dadurch tritt die betreffende Anlage im Quer- 
schnitte als eine >-fOrmige Figur auf, die ihre Spitze lateral gegen die Innen- 
seite der integumentalen Schneide exponiert. 

Bei der folgenden Entwicklung breiten sich diese Lamellen noch weiter aus 
und es entsteht zwischen diesen ein System von kleineren Lamellen, die in 


verschiedene Richtungen laufen, und die unter sich Markhchlen mit de- 


generierendem Unterhautbindegewebe einschliessen (Fig. 40 [S. 83], Mz). Bei 


einem Vergleich zwischen Querschnittbildern durch die Anlagen des gegen- 
wertigen Stadiums und durch die vom zuerst beschriebenen (71,2 mm) findet 
man, dass die diinne Bindegewebeschicht, die sie von der Epidermis des 
letzterwahnten trennt, nicht unerheblich an Dicke zugenommen hat, wodurch 
die Knochenanlagen eine verhaltnismassig tiefere Lage in der Unterhaut 
einnehmen. 

Bei Lepidochelys olivacea begegnete ich den betreffenden Anlagen erst beim 
21,5-mm-Stadium (28 Tage), bei der sie in einer Anzahl von vier auf jeder 
Seite vorliegen. Sie werden von blastematischen Gebilden von ellipsoider Form 
dargestellt ; in den zwei vordersten Paaren hat jedoch eine Ausscheidung von 
Knochensubstanz in Form eines axialen Stranges ganz vor kurzem begonnen. 
Im Verhaltnis zu den epidermalen Schildbildungen nehmen sie eine ahnliche 
Lage wie die Mesenchymanlagen bei Chrysemys an, namlich unter den vor- 
deren Teilen von diesen. Sie treten unter den zweiten, dritten, vierten und 
fiinften Scuta auf und mtssen daher die Ordnungszahlen I—¥4 tragen. 
Wahrend die frihesten Anlagebildungen bei Chrysemys in der ausseren Schicht 
der Unterhaut, ganz nahe der Epidermis, auftreten, entstehen diese verhaltnis- 
massig tiefer. Sie nehmen namlich eine Lage ein, die am ehesten der der 
Knochenanlage des zuletzt beschriebenen Stadiums entspricht. Moglicherweise 
kann dieses Verhalten seine Erklarung darin finden, dass sie relativ viel 
spater als bei Chrysemys entstehen, wodurch die osteogene Schicht durch die 
Dickenzunahme der oberflachlichen Schicht zu jenem Zeitpunkte sich bereits 
von der Epidermis entfernt. hat. 

Ich hatte Gelegenheit, ein ziemlich weit avanciertes postembryonales 


Exemplar von Emyda vittata von einer Carapaxlange von 203 mm zu unter- 
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suchen. Auch bei ihr treten die Marginalplatten, die hier verknochert sind, auf 

dem Querschnitte wie eine >-f6rmige Figur (Fig. 41 [S. 83], 0. Lg. + u. Lg.) 

auf und weisen hierin eine gewisse Ahnlichkeit mit den Knochenanlagen 

bei Chrysemys auf. Sie sind auf gleiche Weise orientiert und senden ihre 

Schenkelteile parallel zu den dorsalen und ventralen Seiten der Marginalfalte. 

Diese folgen hierbei dem so genannten ,,derbfaserigen Geflechte“ (Tig. 41 

|S. 83], d.G.), innerhalb dessen die Knochenanlagen zum vollig uberwiegenden 

gelegen sind. Die eigenartige Struktur dieses Gewebes schimmert auf 

verstreuten Stellen der Schenkelteile durch, die mit Rucksicht auf den Ver- 

knocherungsegra bei Kenntnis der Richtung des Breitenzuwachses der 

Marginalia bei Chrysemus u.a. die ontogenetisch jtngeren Teile sein durften. 

Im Winkel zwischen den Schenkelteilen sieht es indessen so aus, als ob 

Knochensubstanz in den darunterliegenden Teil der Unterhaut hineingedrungen 

il deren Struktur stellenweise auch unvollstandig maskiert wurde. 

Knochenanlagen bei Chrysemys, soweit ich Gelegenheit hatte 

- homogene Struktur aufweisen, 

Emyda von mehr heterogener Beschaffen- 

Knochensubstanz (Fig. S. 83], u. Lg.) weist 

im grossen und ganzen an die 

mit deutlich unregelmassig verstreuten 

verdrangten primaren Mark- 

‘in weitgehende Ubereinstimmungen 

Knochenschuppen bei Eidechsen laut SCHMIDTs 
Auf ihrer Oberseite breitet sich eine dic 

Querschnitten mit einer 

lache hervortritt. Diese Schicht unter- 

genden durch ihre abweichende Farb- 

amellén, die im wesentlichen 

iederholen. ie eingeschlossenen Knochenzellen 

hauptsachlich zwischen den Lamellen geordnet und sind parallel zu 


Dieses Lager stimmt seinem B; mit ,,obersten 


Knochenschuppe der Eidechsen uberein. Ein Gegenstuck zur un- 


‘nschuppe mit ebenfalls parallel laufender Schichtung 


tten der Emyda nicht vor. Wahrend die obere Lage 
ich an den Randern entlang umbiegt und in die 
Struktur tbergeht, nimmt sie bei Emyda 
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unpaarige so genannte Pranuchale mit Ricksicht auf Lage und Ausbreitung 
in der Unterhaut weit gehende Ubereinstimmungen, weshalb es wie sein 
Gegensttick bei Cyclanorbis, wie BoULENGER (1889), STOFFERT (1889) und 
MENGER (1922 und laut VERSLUYs, 1914) angenommen haben, homolog mit 
den am Hinterrande des Schildes auftretenden Marginalia angesehen werden 


muss. 
DISKUSSION. 


Die Diskussion tiber die vergleichend anatomische Bedeutung der Marginal- 
platten wurde ganz nattirlich hauptsachlich auf vergleichend anatomischer 
Basis gefuhrt. Anfangs betrachtet man sie als Teile des Endoskelettes und 
vergleicht sie da am ehesten mit den sternalen Partien der Rippen (Costae 
sternales). Diese Auffassung, die GEOFFROY St. HILAIRE (1809) zum Urheber 
hat, wird von MEcKEL (1824) und nach OWEN (1849) auch von Rocet (1834) 
und Jones (1841) vertreten. Dieser Deutung gegenuber verhalt sich anfangs 
(1825) CUVIER reserviert. CUVIER findet namlich, dass die Rippen und Mar- 
ginalia weder der Anzahl, Lage oder Ordnungsfolge nach einander entsprechen, 
gibt aber anderseits zu, dass der Umstand, dass die Anzahl der Marginal- 
platten mit den elf Dorsolumbalwirbeln tibereinstimmt — er zahlte den achten 
Halswirbel zu den Rumpfwirbeln fur die von GEorrrRoy St. HILAIRE 
ausgesprochene Ansicht sprechen kann. Spater (1835) stellt er sich indessen 
entschieden abweisend zur betreffenden Deutung und begrtindet diese seine 
Haltung teils auf die eben erwahnte geringe Ubereinstimmung zwischen den 
Platten und Rippen, teils auf das Verhalten, dass bloss eine geringe Anzahl 
von Marginalplatten die Nahtverbindung mit dem Plastron aufrechterhalten, 
das seines Erachtens mit dem Sternum vergleichbar ist. Bisweilen (Chelonidae ) 
kommt eine solche tberhaupt nicht vor. OWEN (1849) stellt fest, dass die 
Marginalplatten ganz und gar dermalen Ursprunges sind, fugt aber hinzu, 
dass falls einige von diesen, besonders diejenigen, in welche die freien Enden 
der Rippen eindringen, dem Endoskelette angehoren, man sie eher mit den 
Costae intermediae beispielsweise bei den Krokodilen vergleichen miusste. 

Die uberwiegende Mehrzahl von Forschern ist sich indessen im Klaren, 
dass die betreffenden Platten ganz und gar dermale Verknocherungen sind. 
Als solche wurden sie von der Mehrzahl der Anhanger der Hautknochen- 
theorie als Teile des ausgedehnten carapaxalen Hautknochenpanzers _be- 
trachtet. Diejenigen Autoren hingegen, die behaupten, dass der zentrale Teil 
des Ruckenschildes aus ausgebreiteten Neurapophysen und Rippen besteht, 
fassen sie wie die tbrigen dermalen Gebilde, das Nuchale und die Pygalia, 
als eine Art von Erganzungskelett des Chelodiscus auf. In beiden Lagern 
scheint indessen im grossen und ganzen eine vollstandige Einigkeit in bezug 
auf die Herkunft der Randplatten zu herrschen. Man durfte es namlich fur 


warscheinlich halten konnen, dass man sie im Allgemeinen mit den dermalen 
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Verkn6écherungen, den so genannten Knochenschuppen, bei anderen Reptilien 
sowohl mit den epithecalen Marginalverknocherungen bei den Athecae homo- 
logosiert, obwohl nur einige Autoren (OWEN, 1849; HAECKEL, 1895; GEGEN- 
1898; GOETTE, 1899; VOLKER, 1913; VERSLUYS, 1914) dies besonders 
unterstreichen. Hay (1898, 1908, 1922, 1928) hebt hingegen hervor, dass sie 
dem so genannten thecalen Skelettsysteme (,,fascia bones‘‘ oder ,,subdermal 
bones‘) angehoren, weil sie mit den marginalen Hornschildern nicht korres- 
pondieren, was seines Erachtens die epithecalen Knochenelemente tun mussten. 
VOLKER (1913) gelangt indessen durch Vergleiche zum Ergebnisse, dass 
die Plattenelemente im ,,Randkiele“ bei Dermochelys mit den Marginalien bei 


den Thecophoren homolog sind, und dass die Marginalia im Allgemeinen bei 


den Schildkroten epithecaler Natur sind. Er findet namlich, dass Dermochelys 


nahestehende Formen, ganz besonders Archelon ischyros WIELAND, Rand- 
platten von einer so gleichartigen Beschaffenheit wie die Randplatten von 
Dermochelys besitzen, dass man auch diese als Marginalia ansehen durfte. 
Ausserdem erblickt VOLKER in dem von WIELAND (1909) nachgewiesenen 
Verhalten, dass die achte oder neunte Marginalplatte auf der linken Seite bei 
Archelon in Nahtverbindung mit einem supramarginalen Plattenelemente steht, 
ein weiteres Zeichen daftir, dass sie dem epithecalen Skelettsysteme angehoren. 
Ferner nehmen die Randplatten von Dermochelys tbereinstimmende Lage- 
verhaltnisse den Rippenenden gegenitiber ein wie die Marginalia bei Chelonia 
und Thalassochelys. Dass die Rippen bei Dermochelys nicht bis zu den Margi- 
nalia reichen, das beruht nach VOLKER darauf, dass die Unterhaut sekundar an 
Machtigkeit zugenommen und Rippen und Marginalia voneinander getrennt hat. 
Schliesslich hebt VOLKER hervor, dass die Randplatten im hinteren Drittel des 
Mosaikpanzers von Dermochelys den Marginalia von Emyda granosa gleichen. 
Hinsichtlich des Verhaltens zu den epidermalen Scuta nehmen nach VOLKER 
die Marginalia eine Sonderstellung ein. Wahrend diese Schilder und die 
Marginalplatten ungefahr gleich lang sind, wie dies auch von Hay (1898) 
hervorgehoben wurde, bedecken die costalen Hornschilder eine Costalplatte 
nebst den Halften der vorne- und hinterliegenden, und die Neuralschilder be- 
decken bisweilen zwei bis vier Neuralia. Diese Sonderstellung in bezug auf 
die Marginalplatten durfte nur ihre Erklarung «finden, wenn sie als epithekale 
Gebilde gedeutet werden. Das urspriingliche Verhalten hat sicher in einer voll- 
standigen Korrespondenz Ausdruck gefunden. Dieser Zustand wurde seines 
Erachtens in Zusammenhang mit der Entwicklung der tibrigen Hornschilder bei 
den Thecophoren gestellt. Mit Hay (1898) nimmt namlich VOLKER an, dass 
sich einzelne der gewissen zahlreichen, kleinen, epithecalen Elemente mit dazu- 
gehorenden Hornschuppen, mit denen der primitive Urtypus ausgestattet war, 
auf Kosten der anderen ausgebreitet haben. Ferner erblickt VOLKER in dem 
von NEWMAN (1906) nachgewiesenen Verhalten, dass Storungen in dem Be- 


stande der marginalen Reihen der Hornschilder, ungeachtet dessen, ob sich 
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diese Schwankungen in einer reduzierten oder tiberzahligen Anzahl von 


Schildern ausdriicken, in samtlichen von ihm untersuchten Fallen von ent- 
sprechenden ,,Abnormitaten‘’ der Marginalplatten begleitet werden, einen 
gewissen genetischen Zusammenhang zwischen den Marginalscuta und den 
Marginalia. Eine derartige Ubereinstimmung zwischen den tbrigen Horn- 
schildern und dem ,,thekalen‘‘ Panzer traf man indessen nicht an. 
VERSLUyYs (1914) akzeptiert die VOLKERsche Auffassung und vervollstandigt 
deren Argumentierung in einigen Punkten. Er hebt dabei hervor, dass die von 
MENGER erhaltenen Ergebnisse von der Entwicklung der Marginalia bei Emyda 
granosa zeigen, dass diese Plattenelemente einer oberen Schicht der Haut- 
verknocherungen als der des thekalen Skelettes angehoren. Das Alternieren der 
Marginalia mit den Marginalscuta bei den Thecophoren nach der VOLKERschen 
Annahme ist ein sekundares Verhalten, und diese Annahme wird von einer 
der JAEKELschen Angaben gesttitzt, dass die Marginalia und Marginalscuta 
bei Triassochelys und Proganochelys miteinander korrespondieren. Dieses ist 
auch nach seinem Erachten mit grosster Sicherheit der Fall mit Dermochelys, 
ungeachtet dessen, dass beide Gebilde gleichzeitig nicht beobachtet worden sind. 
Hierauf entgegenet Hay bei einigen Gelegenheiten (1922, 1928). Dem 
VOLKERschen Argumente gegentber, dass die Marginalplatten in Naht- 
verbindung mit den Supramarginalia bei Archelon stehen, entgegnet Hay, 
indem er hervorhebt, dass bei der grossen Mehrzahl der Schildkroten die 
Marginalia eine ahnliche Verbindung mit den Costalplatten und mit der 
Nuchalplatte aufrechterhalten. Die Marginalia konnen, hebt dabei Hay 
hervor, mit gleich grossem Rechte als thekale Elemente beurteilt werden. 
Weiter weist er darauf hin, dass die Hornschuppen auf gleiche Weise 
mit den Marginalia wie mit den Costalplatten alternieren, und noch weiter 
hegt er ein tiefes Misstrauen gegen die Annahme, dass eine Veranderung in 
den Lageverhaltnissen zwischen Marginalia und Marginalscuta stattgefunden 
habe und fahndet schliesslich nach plausiblen Beweisen, dass so etwas ein- 
treffen konne. Bei seinen fortgesetzten Untersuchungen tiber das Vorkommen 
von epithecalen Skelettelementen unter den Thecophoren begegnet Hay (1922, 
1928) indessen bei Chelys fimbriata kleinen Knochensttcken oder Abdrucken 
von diesen auch auf den Marginalplatten. Diese Knochenelemente sind auf den 
nach aussen gerichteten scharfschneidigen Randern der letzteren gerade an 
dieser Stelle gelegen, wo diese in mehr oder minder hervortretenden Spitzen 
emporschiessen. Sie bilden sohin eine aussere longitudinale Plattenreihe, 
treten aber nicht miteinander in Kontakt. Im Verhaltnis zu den Marginalscuta 
nehmen sie eine bestimmte Lage ein und zwar unter ihren Kuppeln, die sich 
gleich neben dem hinteren Hornschuppenrand befinden. Das Vorkommen 
dieser Knochenstiicke betrachtet nun Hay als einen ausreichenden Beweis 
dafiir, dass die Marginalplatten der Thecophoren mit den epithekalen Gebilden 


nicht vergleichbar sind, sondern der gleichen Kategorie von Knochen an- 
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oehoren 1 
genoren, aus aenen da 


e Neural- und Costalplatten sowie die Nuchalplatte be- 


stehen. Wahrend Hay bei fritherer Gelegenheit (1922) den Marginalia die 


Bedeutung einer ausseren longitudinalen Reihe von parasternalen Elementen 


} 


yetrachtet er sie spater (1928) als eine Reihe von Knochenplatten, 


bei den distalen Enden der Kostalplatten zur Entwicklung kamen. Hier- 


durch entsteht nach Hay ein ahnliches Lageverhaltnis zwischen diesen wie 

ischen den grossen dorsalen und kleinen lateralen bei Aétosaurus. In- 
zwischen wurden die urspriinglichen Verhaltnisse im vorderen Teile des 


Schildes wahrend des Entwi Die dritte Marginalplatte 


entspricht der ersten Costalplatte und die zweite der ersten Rippe, die stark 

reduziert und mit er Costalplatte assoziiert ist. Gewohnlich fehlt auch die 

Neuralplatte des ersten Neuralbogen aber Hay identifiziert eine derartige 

it dem Praeneurale bei Trionyx gangeticus. Die erste Marginalplatte schliess- 

der Nuchalplatte, die er nunmehr (1928) mit den Neural- 

homolog betrachtet (vgl. S. 52), den erhaltenen Rest der Thecal- 

Segmente, zu dem der achte Halswirbel gehort, dar, wahrend die 
vischenliegende Costalplatte dieser Halsrippe verloren gegangen ist. 

einen ontogenetischen Beleg fiir die Richtigkeit der Hayschen Auf- 

fassung erlangen, hat NoBLE (1923) ein junges Stadium von Chelys fim- 

bri it e1 ‘arapaxlange von 12 im untersucht. Das Ergebnis dieser 

ste, dass gar keine Andeutung von derartigen ,,epithecalen™ 

anzutreffen waren, weshalb NosLe die Haysche Deutung 

‘lemente mit einer gewissen Skepsis betrachtet. Er halt es 

‘inlich, dass diese Skelettsttcke eher als Knochenergtsse zu 

lie wahrend der Gefangenschaft ent- 

der Hayschen Untersuchungsobjekte gehalten 

in ihrem naturlichen Milieu verursacht waren. 

icht abweisend der Moglichkeit gegenuber, 

22) nicht selten ausgesprochen zu sein scheint, namlich dass 


Knochenstticke infolge von Parasitangriffen zustande ge- 


1 


aus dieser Untersuchung gezogen hat, durfte 


dass epithecale Elemente bei diesem Stadium 
dass das betreffende Exemplar, wie Hay 
Kategorie gehort, bei der derartige Gebilde nicht 
der dass die Anlagen spater im Laufe der Onto- 
ritte Moglichkeit kann nun sein, dass deren Primor- 
on Chrysemys mit der steigenden Verdichtung der Kutis 
undeutlicher gegenttber der Umgebung auftritt, sich durch die 
Mehode nicht kundgibt, die sich in erster Linie fur Farbung 
von Knochensubstanz eignet. 


Lange vorher (1905) hat WIELAND auf das Vorkommen von ,,epimargi- 
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nalen“’ Gebilden hingewiesen, die ab und zu bei Lytoloma angusta Corr 
(= Lytoloma wielandi Hay) ,,from the Upper Cretaceous Greensand of 
Barnsboro, Cloucester Co., New Jersey“ auftreten. Diese kleinen, der Form 
nach dreieckigen Elemente, die in einer geringen Anzahl angetroffen wurden, 
liegen zwischen der vierten und fiinften sowie fiinften und sechsten Marginal- 
platte auf der rechten Seite und zwischen der vierten und finften auf der 


linken eingekeilt. Diese Elemente stellen nach WreLanps Auffassung die 


Uberbleibsel von einer verschwundenen Serie von Verknocherungen epithecaler 


Natur dar. 

Zu dieser HAY—VOLKERschen Kontroverse nimmt WIMAN (1930) alter- 
nativ eine vermittelnde Haltung ein. Der Umstand, dass die Grenzen 
zwischen den Marginalplatten einerseits und zwischen den Marginalscuta 
‘andrerseits miteinander abwechseln, spricht nach WimMANs Meinung fiir das 
Berechtigte in Hays Auffassung; er gesteht aber andrerseit, dass VOLKERs 
Deutung auf Basis der Nahtverbindung der Marginalplatten mit den epithe- 
kalen Supramarginalia bei Archelon bestechend ist. Dagegen steht er mit einer 
gewissen Skepsis der Zuverlassigkeit der embryologischen Befunde gegenuber. 
Er stellt sich die Frage, ob es moglich ist, sich den Grad der Tiefe der 
Knochenanlagen in der Marginalfaltenunterhaut vorzustellen, wo diese einer 
Umbiegung ausgesetzt wurde, besonders wenn es nur Anlagen der einen 
Schicht gibt. Er stellt sich auf Grund dessen vor, dass die Marginalia zweierlei 
Ursprunges sind, namlich thecalen, falls die Marginalia und Marginalscuta 
alternieren, und epithekalen, falls sie miteinander korrespondieren. Es erscheint 
ihm jedoch eine andere Erklarung mehr wahrscheinlich. Er stellt sich diese als 
eine zweite ,,Generation“ eingesunkener epithecaler Elemente vor die erste 
wird aus den tiefer gelegenen Neuralia und Costalia gebildet — und diese 
verhalten sich den Neuralia und Costalia gegentber wie epithekale I:lemente, 
brauchen aber deshalb nicht als epithekale den tbrigen, ubrig gebliebenen 
epithekalen Bildungen gegenuber betrachtet zu werden. 

Weil die Marginalplattenanlagen bei Caretta relativ tiefer in der Unterhaut 
als die Knochenanlagen der Plattenelemente der marginalen Langskiele bei 
Dermochelys angetroffen wurden, betrachtet DERANIYAGALA (1930) die ersteren 
als ein ftir den thecophoren Panzer besonderes, tiefer gelegenes Skelettsystem. 
Dieses, das nach DERANIYAGALA eine intermediare Lage zwischen den ,,epithe- 
kalen“’ Skelettelementen und den ausgebreiteten Neurapophysen und Rippen 
einnimmt, hat die ersteren Gebilde abgelost, die in grossem Umfange ruck- 
gebildet wurden. — Wie aus einem Vergleiche zwischen Chrysemys und Lepido- 
chelys hervorgeht, entstehen die Anlagen der Marginalplatten bei den Theco- 
phoren nicht auf exakt gleichen Abstand von der Epidermis. Nach der Be- 
schreibung zu urteilen, durfte indessen in dieser Hinsicht Caretta wenig von 
der nahestehenden (vgl. DERANIYAGALA, 1933, 1934 b) Lepidochelys abweichen, 


weshalb sich die ersten Anlagen bei dieser Form hierin wie die der letzteren 
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(vgl. S. 85) verhalten konnen. Ausserdem konnen diese kleineren Verschieden- 
heiten in den Lageverhaltnissen der Anlagen sowie der ausgebildeten Platten 
zu der Epidermis ihren Grund darin haben, dass die dazwischen liegende 
Kutisschicht, Stratum laxum, in Dicke bei den verschiedenen Schildkroten- 
formen variiert. 

Wie aus der vorliegenden Untersuchung hervorgegangen sein dtrfte, spricht 
die Embryonalentwicklung nicht zu Gunsten der Auffassung tber die thekale 
Natur der Marginalplatten. Die Marginalplatten gelangen zur Anlage im 
obersten Teile des Stratum-compactum-Teiles der Unterhaut und grenzen mit 
ihren oberen Flachen an das Stratum laxum an. Dieses Verhalten dtrfte be- 
sonders deutlich bei Emyda vittata zum Ausdruck kommen, bei der das derb- 
faserige Geflecht den Mutterboden fiir die Marginalia bildet. In einer ent- 
sprechenden Schicht der Kutis enstehen nach DERANIYAGALA (1936) die 
Plattenelemente der Langskiele bei Dermochelys, die infolgedessen als mit 
den thekophoren Randplatten vergleichbar betrachtet werden konnen. Vom 
Gesichtspunkte der Anlagebildung stimmen somit die Marginalplatten, darin 
inbegriffen die marginalen Mosaikplatten bei Dermochelys, im Princip mit 
den Knochenschuppen bei den Brevilingiern tberein, und sie haben aus 
gleichem Grunde nicht das Geringste gemeinsam mit der tieferen in der 


C 
nterhaut angelegten Nuchalplatte oder mit den subdermal auftretenden 


‘helodiscuselementen, welche letztere der grésseren Gewissheit halber peri- 


chondrale Verknécherungen sind, die ihren Zuwachs auf Kosten des Unter- 
hautbindegewebes vollziehen. 

Auch der Umstand, dass die Marginalscuta und die Marginalplatten mit- 
einander nicht zusammenfallen, durfte fiir die Auffassung uber den thecalen 
Ursprung der letzteren nicht ausschlaggebend sein, was mit ganz wun- 
schenswerter Deutlichkeit aus einem Vergleiche zwischen diesem Verhalten 
und dem zwischen den Horn- und Knochenschtppen bei den Brevilingiern 
hervorgeht. Wie aus Otros (1908), STEHLIs (1910), SCHMIDTs (IQIO, I9Q12, 
1914a) und anderen Untersuchungen verschiedener Formen hervorgeht, be- 
deckt die Hornschuppe die daruntliegende Knochenschuppe nicht  voll- 
standig (vgl. ScumiptT, 1914a, Fig. L.). Die letztere schiebt sich mit ihrem 
Wurzelteile ein langeres oder kiirzeres Stiick vor den Vorderrand der Horn- 
schuppe vor und diese streckt sich andrerseits ein gutes Stuck hinter dem 
Hinterrande der Knochenschuppe oder, um mich mit SCHMIDT (1914 a) aus- 
zudriicken: ,,So erscheinen Horn- und Knochenschuppe bei Flachenansicht 
etwas gegeneinander in der Langsrichtung des Korpers verschoben.“ Dieses 
Lageverhaltnis untereinander ist im Prinzip das gleiche, das zwischen der 
Marginalplatte und dem Marginalscutum herrscht, dessen hinteren Rand vom 
vorderen +r dahinterliegenden Marginalplatte unterschichtet wird. 
Nach den von mir untersuchten jiingeren Entwicklungsstadien von Scincus 
officinalis zu urteilen, ist indessen dieses Lageverhaltnis zwischen Horn- und 
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Knochenschuppen wahrend der Ontogenese nicht konstant. Z.B. bei einem 
42-mm-Stadium von dieser Art befinden sich namlich die Knochenanlagen ganz 
und gar unter der Hornschuppe. Hierbei liegt die Knochenanlage mit ihrem 
vorderen Rande unmittelbar unter oder sogar gleich hinter dem vorderen 
Hornschuppenrande und streckt sich nach hinten ungefahr dem groésseren 
Teile der Hornschuppenlange entlang. Im Laufe der folgenden Entwicklung 
wachst die Knochenschuppe hauptsachlich in kranialer Richtung und schiesst 
dabei allmahlich ausserhalb des Hornschuppenrandes vor. Die Marginalplatten 
und die Knochenschuppen der Eidechsen zeigen somit nicht nur in ihrer defini- 
tiven Gestalt sondern auch wahrend ihrer Entwicklung gleichartige Beziehungen 
zu den respektiven epidermalen Schildgebilden. 

Was schliesslich den Vergleich mit dem Hautskelette des Aétosaurus an- 
betrifft, so konnen die Marginalplatten ganz gut ihr Pendant in den lateralen 
Platten bei dieser Form haben. Ob aber dieses Skelettsystem von thekaler 
Natur ist durfte schwer zu beweisen sein. Der Umstand, dass einzelne Platten- 
elemente nach Fraas (1877) auf der Oberseite ,,zarte Gribchen“ und feine 
Furchen, beide radiar symmetrisch orientiert, tragen, deutet unleugbar auf 


‘ 


einen nahen Zusammenhang mit den ,,gestreiften“, epidermalen Horngebilden 
hin, die mit den betreffenden Platten korrespondierten. Hiernach zu urteilen, 
liegt es naher an der Hand, diese Platten als homolog mit dem gewohnlich 
unter den Reptilien vorkommenden dermalen Skelette zu halten, das bei den 
Schildkroten dem epithekalen entspricht. 

Unter der Voraussetzung, dass die Marginalia bei Chelys fimbriata homolog 
mit den Marginalplatten bei den anderen Thekophoren sind, was mit Rticksicht 
auf deren Lage und Beziehungen gegentiber der bedeckenden Hornschilder 
kaum in Frage gestellt zu werden braucht, tritt die von Hay nachgewiesene 
longitudinale, ,,epimarginale“‘ Reihe an und fur sich als eine hochst bemerkens- 
werte Bildung hervor. Die epithekale Natur der Marginalplatten diirfte nam- 
lich mit Rtcksicht auf die Lage bei ihrem ersten Auftreten wahrend der 
Ontogenese, sowie infolge ihres nahen Zusammenhanges mit den Horn- 
schuppen, wobei sie sich in beiden Fallen wie Knochenschuppen bei den 
Brevilingiern verhalten, ausser jeden Zweifel gestellt sein. Wenn nun diese 
kleinen ,,epimarginalen“ Gebilde ein den Marginalia gegeniiber selbstandiges 
und hoher gelegenes Skelettsystem darstellen, so wurde das bedeuten, dass sie 
der subepidermalen Kutisschicht, dem Stratum laxum, angehoren. Da diese 
Schicht als skelettfuhrend nicht beobachtet wurde — hierbei dirfte man von 
einigen weniger klaren Angaben in der alteren Literatur absehen, die jedoch 
spater verbessert wurden (vgl. Otto, 1908; STEHLI, 1910; SCHMIDT, I9QIO, 
1912, 1914a) — bilden sie folglich ein Skelettsystem fur sich und konnen 
daher nicht als homolog mit den Mosaikplatten von Dermochelys oder 
Kutisverknocherungen der Reptilien gehalten werden, mit welchen die Ele- 


mente des ,,epithekalen“’ Skelettsystems nach Hay vergleichbar sind. Der Um- 
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stand, dass die betreffenden kleinen Knochenelemente unter den ,,Kuppeln“ 
ler marginalen Hornschilder auftreten, die nach Hay die Zunahmezentra der 
Hornschilder bilden, spricht zweifellos fur ihre ,,epithekale‘‘ Natur, braucht 
aber aus diesem Grunde noch nicht zu bedeuten, wie unten naher gezeigt 
werden soll, dass die Marginalplatten eines anderes Ursprunges sind. Hay 
geht namlich hierbei von der allgemein verbreiteten, fehlerhaften Vorstellung 
aus, die auf der Annahme basiert, dass die Hornscuta bei Dermochelys mit 
den Mosaikplatten korrespondieren. Irgendwelche direkte Beobachtungen hier- 
liber fehlen namlich vollstandig, weil hierzu geeignete Entwicklungsstadien 
friuher nicht zur Verfiigung gestanden haben. Entweder sind zu alte Exemplare, 
denen die Hornschilder fehlen, oder zu junge, bei denen die Knochenplatten 
noch nicht zur Anlage gekommen waren, Gegenstand der Untersuchung ge- 
wesen. Aus diesem Grunde war man einzig darauf hingewiesen, das Horn- 
schild der jungeren Stadien mit den Mosaikplatten der alteren zu vergleichen, 
und aus ihrer gleichartigen Anordnung und ihren Ubereinstimmungen in bezug 
auf das Vorkommen von Kielen hat man den Schluss gezogen, dass sie 
einander entsprechen. Erst in den letzten Jahren (1936) wurden diese Ver- 
haltnisse bei Dermochelys von DERANIYAGALA klar festgelegt. 
DERANIYAGALA findet namlich Knochenanlagen unter den Hornschildern der 
marginalen und supramarginalen Langsreihen an einem Exemplar von 160 mm 


5 


(169 Tage). Diese Verknocherungen treten in einer Anzahl von 2 oder 3 


unter jedem Hornschild auf. Die marginalen Platten, die mehr entwickelt sind 


als die supramarginalen und tief gezahnte Seitenrander haben, sind breiter als 
die Hornschilder und schiessen auch oft ausserhalb sowohl ihrer vorderen wie 
hinteren Rander hervor. Sie stehen in Nahtverbindung miteinander. Die supra- 
marginalen dagegen sind kleiner und ausserdem schmaler als die bedeckenden 
epidermalen Schilder und liegen weiter voneinander getrennt. Bei einem etwas 
spateren Stadium von 225 mm (195 Tage) findet der Verfasser eine grossere 
Anzahl von Knochenplatten, namlich 5—6 unter jeder der ausgebreiteten 
Hornschuppen in den eben erwahnten Langsreihen. In den zwischen diesen 
Langsreihen gelegenen Feldern entstehen die Knochenplatten viel spater und 
in einer noch grésseren Anzahl, etwa 6—10, unter jedem Hornschilde. DERA- 
NIYAGALA halt nun eine einfache Knochentafel fur den ursprunglichen Zustand 
und glaubt, dass diese sekundar in Mosaikplattchen gespaltet wurde. 

Der Umstand, dass finf bis sechs Knochenplatten unter einunddemselben 
Hornschilde bei Dermochelys auftreten, wie DERANIYAGALA gezeigt hat, durfte 
indessen nicht mit Sicherheit als ein weiteres Entwicklungsstadium betrachtet 
werden konnen. Vergleicht man namlich die Anzahl der Mosaikplatten in der 
Marginalreihe, die sich nach dem von VERSLUYs (und schatzungsweise auch 
nach dem von VOLKER) abgebildeten Exemplare auf etwa 60 Stuck belaufen 
wurde, wahrend die Anzahl von Horngebilden der Embryonen, die sowohl 
an den von DERANIYAGALAs Exemplaren, sowie an dem von mir untersuchten 
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(19,3 mm) bis 25 bis 27 betragt, so erscheint es als wahrscheinlich, dass die an- 
getroffene grdssere Anzahl einer Abnormitat angehort. 

Dieses Verhalten bei Dermochelys erinnert in gewissem Masse an das 
zwischen Horn- und Knochenschuppen bei gewissen Eidechsen wie: Scincus, 
Gongylus, Seps, Lygosoma, Mabuia, Acontias (Otto, 1908; STEHLI, 1910; 
SCHMIDT, 1910, 1912, 1914a). Bei diesen bedeckt eine Hornschuppe die 
Knochenplattchen, die ,,von verschiedener, aber fiir jede Species charak- 
teristischer Gestalt mosaikartig zu einem Knochenkomplex, der Knochen- 
schuppe, zusammengelagert sind’ (Orro, 1908). Diese Plattchen sind nach 
den erwahnten Verfassern ebenfalls als sekundar durch Spaltung einer ein- 
heitlichen Knochenschuppe von z. B. Anguis-Typus entstanden aufzufassen. 
Bei Dermochelys wachsen indessen die Plattchen gegeneinander und treten in 
Nahtverbindung miteinander, was mit den der erwahnten Ejidechsen nicht der 
Fall ist. Einer solchen Entwicklung begegnet man indessen bei Jacare und 
Caiman. An deren Bauchseite entstehen die Kutisverknécherungen aus zwei 
Anlagen: ein proximales und ein distales ,,Halbschild“ (Scumipt, 1914 b), die 
beide wahrend des Entwicklungsverlaufes Nahtverbindung miteinander er- 
reichen. 

Das oben berichtete Verhalten bei Dermochelys konnte nun eine Erklarung 
uber das zwischen Marginalia und ,,Epimarginalia“ bei Lytoloma wie bei 
Chelys geben. Es durfte namlich nicht ganz ausgeschlossen sein, dass auch die 
Marginalscuta der Thecophoren einmal eine Gruppe Plattchen bedeckt haben. 
Hierbei konnen Marginalia und ,,Epimarginalia‘ Teile ein und derselben 
knochenfthrenden Kutisschicht darstellen. Die Marginalplatte selbst kan man 
sich einem vorderen Teilstucke entsprechend vorstellen, das sich kraftig ver- 
grossert hat, wahrend die dahinterliegenden in ganz uberwiegender Anzahl 
von Fallen verlorengegangen sind und vom ersterwahnten Teilstticke ersetzt 
wurden, das auf deren Gebiet unter der hinteren Halfte der davorliegenden 
Hornschuppe eingedrungen ist. Eine gewisse Tendenz einer solchen Entwick- 
lung kann moglicherweise bei Dermochelys verfolgt werden. Die von DERaA- 
NIYAGALA (1936) abgebildeten Plattenelemente in der Marginalreihe, die je 
zwei von einem Hornschilde bedeckt werden, sind in diesem frihen Stadium 
beinahe gleichgross. An alteren Exemplaren hat der gleiche Autor (1936) 
gefunden, dass eine oder zwei kleinere ungekielte Platten gewohnlich zwischen 
jeder zweiten der grosseren und gekielten liegen, was auch die Abbildung von 
VeERSLUys (1914, Fig. 1) andeutet. Bei dem von WIELAND (1905) be- 
schriebenem Exemplaren von Lytoloma sind vermutlich einige dieser Plattchen 
zuruckgeblieben; ihre geringe Zahl und ihr sporadisches Auftreten bei der 
betreffenden Art dirften darauf hindeuten, dass sie sich im Rtickgange be- 
finden. Sie sitzen zwischen den Marginalplatten eingekeilt und stehen mit 
diesen in Nahtverbindung. Bei Chelys, bei der sie auch nicht stets vorkommen, 
wenn sie es aber tun, dann in einer relativ grossen Anzahl auftreten, scheint 
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diese Entwicklung einen Schritt weiter gegangen zu sein. Hier sind die 

Marginalplatten trotz dem Vorkommen von_,,Epimarginalia‘ vollstandig 

miteinander in Verbindung getreten. Dabei haben sie die letzteren unter- 

wachsen, wodurch diese auf den vorderen Randpartien der Marginalia zu liegen 

gekommen sind. 

Im Anschluss hierzu soll noch in aller Kurze ein Gesichtspunkt dargelegt 
werden, der die Marginalplatten beim Genus Emyda betrifft. BOoULENGER 
(1889) meint, dass sie mit den Marginalplatten anderer Schildkroten nicht 
homolog sind, sondern dass sie wie das Pranuchale selbstandige Gebilde sind. 
MENGER (laut VERSLUYs, 1914) betrachtet sie dagegen als rudimentare 
Marginalplatten, eine Meinung, die verbreitet sein durfte. Wenn man z. B. die 
von GEOFFROY ST. HiLatrReE (1809) und von STOFFERT (1898) abgebildeten 
Exemplare von Emyda granosa betrachtet bei Emyda vittata hatte ich 
keine Gelegenheit, sie zu zahlen — liegen sie in einer Anzahl, variierend 
zwischen sieben bis zehn zu jeder Seite. Das ist eine bemerkenswert grosse 
Anzahl bloss um eins bis vier weniger als ,,normal” beim Thecophor- 
panzer einer Strecke entlang, die ungefahr einem Drittel des ganzen 
Lateralteiles der Marginalfalte entspricht. Es ist nun die Frage, ob nicht jedes 
dieser Elemente sein Gegensttick in den Randplatten von Dermochelys besitzt, 
d.h. die knocherne Unterlage zu einer geringen Anzahl von Hornschildern aus- 
gemacht hat. Trifft diese Vermutung zu, so stellen die Marginalia bei Emyda 


einen persistierenden Rest eines Bestandes von Plattenelementen mit einem 


hierin ursprunglicheren Verhalten als das der ubrigen thecophoren Marginal- 
platten dar. Wahrend die Hornschilder im Laufe einer friheren Entwicklungs- 
periode gleichzeitig mit den betreffenden Knochenplatten bei Dermochelys 
vorliegen, aber spater verschwinden, treten derartige wahrend der Ontogenese 
bei Emyda gar nicht auf, weshalb die Frage ganz naturlich mit Bestimmtheit 
icht entschieden werden kann. 
Inwieferne Triassochelys ursprungliches Verhalten bezuglich der Relationen 
zwischen Marginalia und Marginalscuta aufweisen kann, durfte nicht klar 
ersichtlich sein. JAEKEL (1818) gibt namlich an, dass zwischen diesen unter- 
einander eine vollstandige Korrespondenz besteht. Dies wurde jedoch von Hay 


It, der nach Nahten zwischen den betreffenden Knochenstticken 


in Frage gestel 
fahndet. Auf Grund von Vergleichen mit den vermutlich nahe verwandten 
Baénidae, sowie auch mit den Chelydridae und mit Chelys, findet namlich 
dieser Autor, dass die Grenzen, die JAEKEL abbildet und nur als Scutagrenzen 
bekannt gibt, mit Rucksicht auf die Lage mit den Hornschuppenfugen bei 
diesen Formen wubereinstimmen. Sie uberqueren namlich die Rander der 
Marginalia, wo diese eingeschnitten sind, wahrend die Nahte zwischen diesen 
Einschnitten liegen. Dass die Nahte bei Triassochelys nicht erwahnt wurden, 


obwohl JAEKEL hervorhebt, dass die Marginalia, deutlich voneinander ab- 
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gegrenzt sind, beruht nach Hays Auffassung darauf, dass solche nicht iden- 
tifizierbar waren. 

Ebenso halt Hay die von JAEKEL angegebene Anzahl der Marginalplatten bei 
Triassochelys fir unwahrscheinlich. Diese belauft sich namlich nach JAEKEL 
auf 17, die um den ganzen Carapax herum einen geschlossenen Ring bilden. 
Hay ist nun der Meinung, dass die beiden kleineren Mittelpaare der Scuta auf 
dem Vorderrande der Riickenseite solchen scheinbar tiberzahligen Elementen 
entsprechen, die mitunter bei den Baénidae auftreten. Das hintere (siebzehnte) 
Paar halt dagegen Hay fur ein ,,suprakaudales“. 

Auch nach diesen von Hay unternommenen Reduktionen der Anzahl Mar- 
ginalscuta (vierzehn Paar Scuta konnen bedeuten, dass es dreizehn Paar 
Marginalplatten gibt) durfte gleichwohl eine Anzahl tiber das Normale hinaus 
ubrigbleiben. Inwieferne die Haysche Deutung in Bezug auf die vorderen 
Marginalia berechtigt ist, sei dahingestellt. JAEKEL hebt bei der Figuren- 
erklarung hervor, dass die marginalen Knochenbuckel und die Grenzen 
zwischen Marginalscuta eingezeichnet wurden. Dies durfte wohl bedeuten, dass 
eine knocherne Unterlage auch fiir die beiden vorderen Scutapaare festgestellt 
wurde. Im allgemeinen sind ungefahr die vorderen Halften der beiden 
vordersten Marginalscuta von Marginalplatten nicht unterschichtet; dass aber 
marginale Plattenelemente auch hier hatten vorkommen konnen, dies durfte 
man moglicherweise im Vorkommen des Pranuchale bei Emyda und Cyclanor- 
bis als Beispiel ansehen k6nnen. Dieses Pranuchale ist ein wunpaariges 
Element. Inwieferne es ein Verschmelzungsprodukt von zwei Knochenanlagen 
ist, die jede fur sich eines von beiden marginalen Plattenelementen des ersten 
Paares bei Triassochelys reprasentieren konnte, konnte ich an dem von mir 
untersuchten Exemplare von Emyda vittata nicht feststellen. So etwas geht auch 
aus den Untersuchungen von STOFFERT (1889) an Emyda granosa nicht hervor. 
Wenn es also bei Triassochelys siebzehn Hornschuppen gibt, so konnen, wie 
es scheint, sehr wohl sechzehn Marginalplatten vorgekominen sein. Bei 
Proganochelys gibt es vielleicht noch mehr Marginalia, wenn auch deren 
Anzahl, wie sie Fraas (1899) mit Vorbehalt abgebildet hat, dem wirklichen 


Verhalten nicht entsprechen dirfte. 


DIE PYGALPLATTEN. 


Die Pygal- oder Schwanzplatten, die nur bei den Cryptodira und Pleurodira 
vorkommen, sind in der Sakral- und Schwanzregion des Rutckenschildes 
gelegen. Sie bilden dort eine verhaltnismassig kurze, median gelegene Reihe 
von Knochenplatten von variierender Form und Grosse in der Verlangerung 
der neuralen Knochenserie nach hinten. Bei den ersterwahnten variieren sie 


in Anzahl zwischen zwei und vier (BOULENGER, 1889). Bei den Pleurodira 
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dagegen kommt nach BOULENGER nur eine einzige vor. Die hinter dieser 


liegenden, unpaarigen Platte bezeichnet er namlich als eine Marginalplatte 
(Vgl. S. 79). Die vorderen Pygalplatten, bisweilen Suprapygalia genennt, 
stehen in Nahtverbindung mit den letzten Costalia, zwischen welchen sie einge- 
keilt sind. Die vorderste schliesst sich bei den Cryptodira auf eine ahnliche 
Weise auch an das hinterste Neurale an. Bei den Pleurodira dagegen ist die 
entsprechende Pygalplatte von der neuralen Plattenserie ganz getrennt, selbst 
dort, wo diese — wie bei Sternothaerus derbianus — vollstandig ausgebildet ist. 
Das hinterste Pygale dagegen liegt bei beiden Gruppen zwischen den beiden 


letzten Marginalplatten und ist an diese durch Naht angeschlossen. 


DIE ENTWICKLUNG DER PYGALPLATTEN. 


In Bezug auf die Pygalia liegen wenige und desgleichen unvollstandige 
entwicklungsgeschichtliche Daten vor. RATHKE (1848) findet die Anlagen der 
betreffenden Elemente zum ersten Male an einem Postembryonalstadium von 
Emys orbicularis vor. Sie werden von kleinen, dunnen, knorpeligen (>: 
tematischen; vgl. S. 51) voneinander isolierten Plattenbildungen, die median 
die ,,2 letzten Rtickenwirbel und die beiden Wirbel des Kreuzbeins bedecken“. 

ei der verhaltnismassig weiter fortgeschrittenen Platemys spixi sind 
beiden Anlagen ganz und gar verknochert und verhaltnismassig gross. Auf 
der begleitenden Figur kann man erkennen, dass sie miteinander oder mit den 
nahe gelegenen Riickenschildelementen noch nicht in Kontakt getreten sind. 
ler Fortsetzung der Beschreibung, die sich auf die postembryonalen Stadien 
von Terrapene pensylvanica (Cinosternum pensylvanicum), sowie auf Pento- 
nyx capensis (Pelomedusa galeata) stutzt, die weiter in der Entwicklung fort- 
geschrittene Stadien darstellen, behandelt er diese nicht weiter fur sich allein, 
sondern schliesst sie zusammen mit den ubrigen peripheren Skelettelementen, 
den Marginalplatten und dem Nuchale ein. Bei diesen Formen gibt er an, dass 
diese samtlichen peripheren Erganzungsplatten das fiir das vollendete Tier 
charakteristische Aussehen und die relative Lage erreicht haben. 

GOETTE (1899) beschreibt sie im Zusammenhange mit den Marginalplatten 
der Postembryonalstadien von Chelone imbricata und Clemmys caspica 
(vgl. S. 81). 

An dem ersten (42 Tage) der Postembryonalstadien von Testudo loveridgii, 
die JOAN PROCTER (1922) zum Gegenstande der Untersuchung gemacht hat, 
fehlen die Pygalia vollstandig. Am alteren (60 Tage) dagegen ist das erste 
Pygale unvollstandig entwickelt und noch nicht an die letzten Costalia, aber 
wohl an das achte Neurale und an die zweite (letzte) Pygalplatte angeschlossen, 
die der Form und Lage nach ubereinstimmende Verhaltnisse mit der voll- 
entwickelten aufweist. 


Andere entwicklungsgeschichtliche Daten beschranken sich auf eine Er- 
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wahnung des Vorkommens der Anlagen, deren dermalen Charakters und deren 
verhaltnismassig spaten Auftretens wahrend der Ontogenese. 

Die Anlage und die frihere Entwicklung der Pygalplatten war ich nur in 
der Lage, bei Chrysemys cinerea zu untersuchen. Von ihren drei Pygalplatten 
gelangt die hinterste zuerst zur Anlage. Diese trifft man zum ersten Male an 
einem Stadium von 22,r mm an. Sie wird hier von zwei voneinander wohl 


abgetrennten Knochenanlagen dargestellt, die von einem schttterkernigen 


Saume von osteoblastematischem Zellmaterial umgeben sind. Jede einzelne 


dieser Anlagen, die die Form von kurzen und schmalen Platten annimmt, ist 
unmittelbar unter der (morphologisch) hinteren Partie des letzten Marginal- 
scutums gelegen und befindet sich in einem ungefahr entsprechenden Abstande 
von dem betreffenden Epidermisgebilde wie die verknocherten Marginalplatten- 
anlagen im entsprechenden Entwicklungsstadium. 

Bereits bei einem Stadium von 22,3 mm sind die beiden Anlagekomponenten 
in der Mittellinie zusammengeschmolzen und stellen nun eine langgestreckte, 
schmale Knochenplatte dar (Fig. 39 [S. 83], Ps), die von der Fuge zwischen 
den beiden letzten Marginalscuta uberquert wird. 


Bei einem Stadium von 22,7 mm hat die betreffende Anlagebildung noch 
weiter sowohl in Lange wie in Breite zugenommen und beginnt gleichzeitig 
eine spongidse Struktur anzunehmen. 

In diesem Stadium geben sich auch die beiden anderen Pygalplatten zu 
erkennen. Die hintere von diesen, die mittelste in der Serie (Fig. 42 [S. 105], Pz), 
wird von einer schmalen, halbmondformig gebogenen Knochenspange gebildet, 
die von einer verhaltnismassig dicken, aber schitterkernigen Hille von 
osteoblastematischem Zellmaterial umgeben wird. Diese Knochenanlage liegt 
gleich unter einer an die beiden letzten Marginalscuta grenzenden, unpaarigen, 
median gelegenen epidermalen Schuppenbildung (Fig. 42 [S. 105], Sp.s.), die 
teils den inneren Teil der Pygalfaltenunterseite, teils die Oberseite der 
Schwanzwurzel deckt. Diese Hornschuppe benenne ich ktinftighin der Kurze 
halber Subpygalscutum. Der kaudale konvexe Rand der Knochenanlage liegt 
gleich innerhalb des Randes der betreffenden Hornbildung, deren Rundung er 
im grossen und ganzen wiederholt. Die vorderste Pygalplatte (lig. 42 
[S. 105], P,) ist hier von einem diffusen Blastemgebilde dargestellt. Sie liegt 
gleich vor der Anlage des zweiten Pygale und in gleicher Kutisschicht wie 
dieses. Wahrend das zweite Pygale langs des inneren Randes der Pygalfalte 
gelegen ist, liegt das erste kranial von ihm und wird sohin von keinem epi- 
dermalen Schuppengebilde bedeckt. 


DISKUSSION. 


Hinsichtlich der Frage von der vergleichend-anatomischen Bedeutung der 
Pygalplatten gehen die Meinungen stark auseinander. Mit Ausnahme von 
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Mecket (1824), Cuvier (1825), WAGLER (1830), JAEKEL (1918) u.a., die 
sie als von den Sakral- oder auch von den Schwanzwirbeln losgeloste Bogen- 
elemente betrachten, ist sich die ttberwiegende Mehrzahl der Forscher dartber 
einig, dass die betreffenden Platten dermale Verknocherungen sind. Auch be- 
ich ihres Ursprunges scheint Einigkeit zu herrschen. Im allgemeinen durfte 
nan sie, in Ubereinstimmung mit der Nuchalplatte und den Marginalplatten, 
als Derivate des epithekalen Skelettsystems betrachten. Nur Owen (1849), 
HAECKEL (1895), GEGENBAUR (1898), GOETTE (1899), NEWMAN (1906) 
betonen das. 

NEWMAN versucht ihren epithekalen Charakter naher zu klaren. Er hat nam- 
lich tiber dem Dornfortsatze des achten bis zu dem des finfzehnten Schwanz- 
wirbels eine mediane Serie von sechs ,,bone tubercles“ gefunden, die deutlich 
von den erwahnten Achsenskelettcilen abgesondert sind. Kaudal von diesen 
Knochenstticken tritt eine Reihe von vierzehn ,,tubercles with either mem- 
braneous cores or no cores at all“ auf. Sie nehmen sukzessive an Grosse in 
der Richtung zur Schwanzspitze ab. Vor der ersten Knochenplatte liegen dre 
weiche ,,tubercles‘ und vor diesen wiederum die drei Pygalplatten, die die 
vier ersten Schwanzwirbel decken. NEWMAN meint nun, dass diese samtlichen 
Strukturen miteinander homolog sind, und dass die Unterschiede, die sie in 
verschiedenen Regionen auszeichnen, sekundare oder tertiare Modifikationen 
sind. Das primitivste Verhalten ist laut NEWMAN an der Schwanzspitze zu 
finden. Denn die Tuberkeln haben sich sukzessive in kranialer Richtung 
modifiziert, wobei die Gebilde eine mehr knollige Form angenommen und 
durch eine gradweise Verknocherung des Bindegewebes Knochenkerne er- 
worben haben. Die beiden vorderen Pygalia stellen nach NEWMAN wahrscheinlich 
die letzten epithekalen Elemente der neuralen Serie dar, die sich zu schild- 
bildenden Elementen ausgebreitet haben. Das letzte Neuralscutum gehort nach 
diesem Verfasser vermutlich zu der zweiten Pygalplatte zusammen, wahrend 
das Scutum der ersten bei der von NEWMAN postulierten Hornschildreduktion 


am Carapax hinausgedrangt wurde. 


Hay, der sich bereits schon frtther (1898) ftir den thekalen Charakter der 


1 


Pygalia in Ubereinstimmung mit seiner Ansicht beztiglich des Ursprunges 
des thecophoren Panzers aussprach, wendet sich spater (1908) gegen NEWMAN 
und hebt hervor, dass man die Pygalia zum darunterliegenden thekalen Skelett- 
systeme rechnen muss, weil ein epithekales Element bei Toxochelys uber der 
zweiten Pygalplatte angetroffen wurde. 

VOLKER (1913) betrachtet die letzte Pygalplatte als ein epithekales Gebilde, 
rechnet aber die beiden vorn liegenden infolge des von Hay nachgewiesenen 
Vorkommens eines epithekalen ,,HOckers“ uber der zweiten Pygalplatte als 
thekale. Er fugt indessen hinzu, dass weder Dermochelys, der die Pygal- 
platten fehlen, noch Archelon oder Protostega einen sicheren ,,Aufschluss“ 


hieruber geben. 
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Nach MENGER (1922) liegt es am nachsten, die Pygalia mit den Neural- 
platten zu vergleichen, vorausgesetzt, dass sie unpaarig sind. Da er aber bei 
je einem Exemplar von Trionyx ferox und von Trionyx phayrii gefunden 
hat, dass sich die hinteren Costalplatten zu einem einheitlichen Knochenstticke 
zusammengeschmolzen haben, halt er auch die Moglichkeit nicht fur aus- 
geschlossen, dass sie mit diesen Elementen homolog sind. Ganz davon ab- 
gesehen, welcher Deutung man sich nun anschliesst, ,,so geht auf alle Falle 
aus der Existenz der Suprapygalia uberhaupt hervor, dass auch sie wahr- 
scheinlich einstmals bei den Vorfahren der Schildkroten mit Rippen bzw. 
Wirbeln in Verbindung gestanden haben.‘ 

VERSLUyYsS (1914) betrachtet die Pygalia als thekale Elemente, die wie die 
Neuralia, Costalia und das Nuchale aus epithekalen Gebilden entstanden sind, 
halt es aber alternativ fiir wahrscheinlicher, dass sie in Ubereinstimmung mit 
MENGERs Auffassung aus den Costalia entstanden sind. 

In seiner spateren Arbeit (1928) wendet sich Hay gegen die VOLKERsche 
Annahme, dass die letzte Pygalplatte ein epithekales Gebilde ist. Im Laufe 
seiner fortgesetzten Untersuchungen an Chelys fimbriata hat namlich Hay auch 
an dieser Platte epithekale Elemente angetroffen und meint daher, ihren 
thekalen Charakter vollig klargelegt zu haben. 

DERANIYAGALA (1930) stellt sie mit den Marginalia bei den Thecophoren 
zusammen. Beiderlei Arten von Platten treten in einer osteologischen Zwischen- 
schicht in der Kutis auf, die die mehr oberflachlichen Knochenplatten bei 
Dermochelys abgelost hat. Weil weder die Marginalia noch die Pygalia in 
Kontakt mit dem Endoskelett gekommen sind, wurden sie nach DERANIYAGALAS 
Ansicht durch keine endoskelettalen Differenzierungen ersetzt, sondern sie 
persistieren. 

tur ZANGERL (1939) schliesslich sind sie wie im ubrigen der thekophore 
Panzer thekalen Ursprunges. 

Von der Embryonalentwicklung zu urteilen, steht die letzte Pygalplatte in 
einem nahen, topographischen Zusammenhang mit den letzten Marginalscuta. 
Als vollig ausgebildete Platte ist sie zu ganz uberwiegendem Teile in diesen 
beiden Horngebilden untergebracht. BOULENGER (1889) raumt sie wohl vor 
allem auf Grund dessen, sowie auf Grund ihrer habituellen Ahnlichkeit mit 
den Marginalplatten unter die Marginalia bei den Pleurodira. In bezug auf die 
Cryptodira bemerkt er, dass sie der Form und Lage nach ein Glied in der 
marginalen Knochenserie bildet, eine Auffassung, die er mit Gapow (1889) 
teilt. Bei den Chelonidae, bei denen sie von davorliegenden Pygalplatten isoliert 
ist, ist sie fur ihn besonders auffallend. 

Indessen sollte man sie nicht als ein den Marginalia vollig adaquates Gebilde 
auffassen. Diese entstehen, wie schon erwahnt wurde, unter der vorderen 
Partie der Marginalscuta. Die beiden Anlagekomponenten zu der betreffenden 


Pygalplatte dagegen treten unter dem hinteren Teile der letzten Marginalscuta 
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auf, weshalb sie je ciner hinteren Komponente von jener Gruppe von Plattchen 
entsprechen diirften, die unter ein und demselben Hornschilde bei Dermo- 
chelys auftritt. Das von Hay (1928) nachgewiesene epithekale Element 
der letzten Pygalplatte bei Chelys kann als ein dazwischenliegendes Platten- 
element betrachtet werden, das sich beim Langenwachstum der Pygalplatte 
unter dieses auf gleiche Art hineingeschoben ist, wie die ,,Epimarginalia“ von 
den Marginalia unterwachsen sind (vgl. S. 95 u. 96). 

Die Anlage der zweiten Pygalplatte verhalt sich zum Subpygalscutum wie 
die Knochenschuppe zur Hornschuppe bei den ubrigen Reptilien und durfte 
deshalb ebenfalls als ein epithekales Element gezahlt werden. Dies durfte auch 


der Fall sein mit der vordersten, die da als eine ursprunglich zweite Plattchen- 


komponente zur gleichen Hornbildung aufzufassen ware, ungeachtet dass sie 


betreffenden Scutum nicht bedeckt wird. Der ,,Pygalfaltenteil® des 


g 
bei Chrysemys ziemlich kurz. Bei einem 40-mm-Stadium von 
mydas, bei der irgendwelche Anlagen zu Pygalplatten jedoch nicht 
ist dieser Scutumteil verhaltnismassig langer, weshalb es 
dass auch das vordere Pygale bei Chelone wenigstens zu 

gewissen Teil von der betreffenden Epidermisbildung gedeckt ist. 
beiden vorderen Pygalplatten diirften somit epithekale Bildungen an der 
der Pygalfalte sein. Hierin liegt, nach allem zu urteilen die Er- 
‘tung dazu, dass NEWMAN (1906) nicht immer ,,correlation of abnormali- 
ties‘* zwischen den dorsalen Hornschilden der Pygalregion des Ruckenschildes 
und den darunter liegenden Pygalplatten antraf. Der Umstand, dass epithekale 
Plattenelemente auf den vorderen Pygalia liegen, braucht nicht, wie Hay 
(1908, 1922, 1928) der Meinung ist, darauf zu deuten, dass die Pygalia thekal 
sind. Hier handelt es sich offenbar um epithekale Elemente, die mit ihren 

] 


morphologischen Unterseiten gegeneinander liegen. 


DER BAUCHSCHILD (PLASTRON). 


Der Bauchschild besteht aus einer bedeutend geringeren Anzahl von Platten- 
elementen al +r Ruckenschild. Es gibt deren am Oftesten 9, namlich die 
paarigen Epi-, Hyo-, Hypo- und Xiphiplastra, sowie das unpaarige, mediane 
Entoplastron, das zwischen den beiden ersterwahnten Paaren liegt. Bisweilen 

das letzterwahnte Element (bei Dermochelys, bei den Cinosternidae), 
oder es kommen noch ein (bei den Pelomedusidae) oder sogar zwei Paare 
(bei Proterochersis, vgl. FRAAS, 1913), die sogenannten Mesoplastra, dazu, die 
sich zwischen den Hyo- und Hypoplastra einschalten. Diese Platten fugen 
sich gewohnlich zu einer einheitlich geschlossenen Schildbildung zusammen 
mit Ausnahme bei Dermochelys, den Chelonidae und Trionychoidea, bei denen 


eine grossere oder mindere Lticke (Fontanelle) die beiden mittelsten Kom- 
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ponentpaare voneinander trennt. Meistens steht der Bauchschild in Verbindung 


mit dem Ruckenschilde; bei Dermochelys, den Chelonidae und Trionychoidea 


ist er dagegen ganz von diesem getrennt. Bei der grossen Mehrzahl von 
Formen sind hierbei die Hyo- und Hypoplastra mit einigen Marginalia (vel. 
S. 79) durch Sutur fest verbunden. Bisweilen ist indessen diese Verbindung 
nur eine verhaltnismassig lockere. Sie wird da entweder durch Ligamente (bei 
Cistudo, Emys, Cyclemys, Platysternum) oder durch seitliche Fortsatze von 


den eben genannten Plastronelementen (bei den Chelydridae) vermittelt. 


DIE ENTWICKLUNG DES BAUCHSCHILDES. 


Die Entwicklung des Bauchschildes war in mehr oder minder grossem Um- 
fange wiederholt Gegenstand fir Untersuchungen (PETERS, 1839; RATHKE, 
1848; OweEN, 1849; PARKER, 1868, HorrMann, 1878, 1890; STOFFERT, 1889; 
MENGER, 1922 und laut LANGE, 1931 b; JOAN PROCTER, 1922; DERANIYA- 
GALA, 1930; ZANGERL, 1939). Das Material, dessen sich diese Autoren bei 
dieser Detailuntersuchung bedienten, ist das gleiche, das sie bei ihren Unter- 
suchungen tiber die Ontogenese des Rtickenschildes benutzt haben (vgl. S. 6, 24, 
80 und 98). Abgesehen von mehr oder weniger eingehenden Beschreibungen 
der Form und des Aussehens der einzelnen Plattenanlagen bei den verschiedenen 
Formen, geht aus der Mehrzahl dieser Untersuchungen hervor, dass die be- 
treffenden Elemente ausschliesslich dermalen Ursprunges sind. Sie entstehen 
mehr oder weniger weit voneinander getrennt und wachsen im Verlaufe der 
Entwicklung meistens zusammen. 

[ch hatte Gelegenheit von den hier untersuchten Formen die Entwicklung des 
Bauchschildes in einem grosseren Zusammenhange bei der Gattung Chrysemys 
zu verfolgen. Bei einem Stadium von 6,3 mm von Chrysemys cinerea sind nur 
die Anlagen der Hyo-, Hypo- und Xiphiplastra in dem verhaltnismassig stark 
verdichteten und durch eine gut ausgebildete Faszienbildung (Fig. 43 |S. 105], F.) 
deutlich abgegrenzten Kutismesenchym (Fig. 43 [S. 105], K.) zu unterscheiden. 
Sie bestehen hauptsachlich aus Blastem, in dessen zentralen Teilen eine Ab- 
sonderung von Knochensubstanz gerade begonnen hatte. Jede Komponente der 
beiden vorderen Anlagepaare nimmt die Form von einer ovalen Platte an, 
deren Langsachse in dorsolateraler ventromedialer Richtung orientiert ist, 
und befindet sich ungefahr in der Mitte zwischen der Unterseite der Marginal- 
falte und der Medianlinie der Bauchseite (Fig. 43 [S. 105], Hy. pl.). Die 
Xiphiplastra dagegen werden von einem Paar kurzer stabformiger Gebilde 
dargestellt, die sich hauptsachlich in kraniolateraler-kaudomedialer Richtung 
erstrecken. In ihrer ganzen Ausstreckung liegen sie in der oberen Lage der 
Unterhaut und werden durch eine ausserst dunne Kutisschicht von der Epi- 
dermis getrennt. Hierin erinnern sie stark an die Primaranlagen der Marginal- 


platten bei derselben Form. Die Hyo- und Hypoplastra liegen ebenfalls in der 
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oberen Schicht der Kutis (Fig. 43 [S. 105], Hy. pl.). Hierbei sind ihre lateralen 

Randpartien fast unmittelbar unter der Epidermis gelegen, wahrend sich die 

medianen Teile in einem gewissen Abstande von dieser befinden. 

Bei einem folgenden Stadium — 6,8 mm haben sich die betreffenden 
Anlagen stark vergrOssert; sie bestehen hauptsachlich aus dtinnen Knochen- 
platten, deren zentrale Teile, entsprechend ungefahr der Ausstreckung der 
Anlagen im vorhergehenden Stadium, etwas dicker sind. Sie sind von einer 
relativ diinnen osteoblastematischen Hulle umgeben. Die Hyoplastra und noch 
in einem hdheren Grade die Hypoplastra (Fig. 44 [S. 105], H. pl. und Hy. pl.) 
zeigen median eine stachelige Kontur, wahrend ihre lateralen Enden mehr 
oder weniger scharf zugespitzt sind. Darin zeigen sie ein ahnliches Aussehen 
wie die entsprechenden Elemente der grossen Mehrzahl von RATHKE (1848), 
PARKER (1868), ZANGERL (1939) u.a. untersuchten und beschriebenen Ent- 
wicklungsstadien. Die Xiphiplastra (Fig. 44 [S. 105], X.pl.), die seit dem 
vorangehenden Stadium bedeutend an Lange zugenommen haben, nehmen 
nunmehr die Form langlich schmaler Platten an. Bei diesem Stadium trifft 


man auch die Anlagen der Epiplastra (Fig. 44 [S. 105], E. pl.) an. Sie werden 


von einem Paar ungefahr quer zur Langsrichtung laufender, kurzer Blastem- 


strange mit einer ovalen Durchschneidungsflache dargestellt. In ihrer axialen 
Partie erstreckt sich ein Knochenstab, der bereits eine bedeutende Anzahl 
,Knochenzellen“ einschliesst. Wahrend die Anlagebildungen der drei hinteren 
Paare des vorhergehenden Stadiums eine oberflachliche Lage in der Unterhaut 

ahmen, liegen samtliche Plastralelemente gegenwartig ungefahr in der 
mittelsten Schicht der Kutis. 

Wie dies aus einem folgenden Stadium hervorgeht, das von einem 6,3 mm 
langen Exemplar von Crysemys picta reprasentiert wird, haben sich die 
Knochenanlagen peripher erweitert und sich dabei einander etwas genahert. 
Die Epiplastra liegen schon mit ihren medialen Randern einander ganz nahe. 
Die Hyoplastra, die median relativ lange, finger- oder strahlenformige Fort- 
satze entsenden, haben sich dabei wie die Hypoplastra hauptsachlich in dorso- 
lateraler Richtung ausgestreckt und reichen nun fast bis zur Grenzlinie 
zwischen der Plastronunterhaut und der Marginalfalte hinauf. 

Wahrend der Entwicklungsperiode, die einem Stadium von 9,5 mm von 
Chrysemys cinerea voranging, haben sich die betreffenden Anlagen weiter 
erweitert. Bei diesem Stadium liegen infolgedessen die Plattenelemente jeder 
Seite einander ganz nahe; die Hyoplastra schieben sich sogar mit ihren hinteren 
Teilen ein wenig unter die vorderen Randpartien der Hypoplastra ein. Die 
lateralen Partien der beiden letzterwahnten Paare erstrecken sich nunmehr bis 
zur unteren Begrenzungslinie der Marginalfalte hinauf. Dieser entlang biegen sie 
fast rechtwinklig in Form von gleichmassig schmalen Fortsatzbildungen ab. 
Dabei richten sich die der Hyoplastra nach vorne, die der Hypoplastra nach 
hinten. Dadurch haben diese lateralen Partien, die die sogenannte Brticke bilden, 
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P, 


Fig. 44. 


Fig. 42. Chrysemys cimerea. 22,7 mm. Die Anlagen der Pygalplatten in  seitlicher 
Ansicht. Rekonstruktion nach Sagittal- und Querschnitten. Vergr. 20 X. 

Fig. 43. Chrysemys cinerea. 6,3 mm. Das rechte Hypoplastron. Querschnitt. Mikrophot. 
Vergr. 30 X. 

Fig. 44. Chrysemys cinerea. 6,8 mm. Die Anlagen der paarigen, linken Plastron- 


\ 


elementen in ventraler Ansicht. Graph. Rek. Vergr. 183/4 X. 
Fig. 45. Chrysemys cinerea. 22,7 mm. Das linke Hyoplastron. Querschnitt. Mikrophot. 
Vergr. 8 X 


begonnen, beinahe ihre definitive Ausformung anzunehmen. Mit Ausnahme 
der Epiplastra werden die Anlagen zum grossten Teile weiterhin noch aus 
verhaltnismassig diinnen Platten von ziemlich massiver Beschaffenheit gebildet. 
Sie liegen im tieferen Lager der Kutis und werden von der Unterhautsfaszie 
durch eine ziemlich diinne Gewebeschicht getrennt. Von ihren ventralen Seiten 
richten sich einige niedrige Lamellen mehr oder minder winkelrecht gegen die 
mittelste Unterhautsschicht empor, die eine lichtere Struktur als die Kutis 
sonst zeigt. Die Epiplastra dagegen weisen schon eine weit vorgeschrittene 


spongidse Struktur auf. 


P 
Fig. 43. 
Sp. s. 
E. pl. 
942 
H. pl. 
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Wahrend der folgenden Entwicklung, wie sie bei einer Anzahl von Stadien 
von 11,2, 16,1, 19,2, 22,1, 22,3 und 22,7 mm bei Chrysemys cinerea zutage 
tritt, breitet sich jede der Anlagebildungen weiter aus und tritt in Sutur- 
verbindung nicht nur mit den nahe liegenden Elementen in derselben Langs- 
reihe sondern auch mit ihren Gegenstticken auf der entgegengesetzten Seite. 
Zwischen den Hyoplastra sowie zwischen den Hypoplastra wird die Ver- 
bindung von den strahlenformigen Fortsatzen vermittelt, die ineinander hinein- 
passen. Dadurch wird der Bauchschild fast bis auf eine Lucke zwischen den 
Epi- und Hyoplastra, in der das Entoplastron nachher zur Anlage kommt, 
sowie bis auf eine hintere, von den Hypoplastra und Xiphiplastra begrenzte 
Licke um den Umbilicus herum, ganz geschlossen. Die von den Hyo- und 
Hypoplastra gebildete Bricke wachst allmahlich weiter gegen den Rutcken- 
schild hinauf und dringt bei den drei letzten dieser Stadien in den unteren 
Teil der Marginalfalte ein (Fig. 45 [S. 105], Br.). Dort breitet sich ihre distal 
erweiterte Partie den Anlagen der 4., 5. und 6. Marginalplatten entlang aus, 

sie indessen noch in keine Verbindung tritt. Wahrend dieser Periode 


nehmen die Knochenanlagen bedeutend an Dicke zu und fullen zuletzt das 


ganze Unterhautbindegewebe aus (Fig. 45 [S. 105], H.pl.). Diese Dicken- 


zunahme wird fast ausschliesslich in ventraler Richtung dirigiert, indem die 
von den ursprunglich dunnen Knochenplatten mehr oder minder winkelrecht 
entspringenden Lamellen gegen die oberen Lager der Unterhaut emporwachsen 
und sich dort transversal ausbreiten und mit den nahegelegenen Gegen- 
stucken zusammenschmelzen. Die dadurch entstandene spongidse Knochen- 
struktur zeichnet sich daher durch vorherrschend grosse und ziemlich regel- 
massige Markhohlenbildungen aus (Fig. 45 [S. 105], H. pl.). In den peripheren 
Teilen sind jedoch die Markhohlenbildungen kleiner und zahlreicher. 

Bei den ubrigen von mir in grdsserem oder geringerem Umfange unter- 
suchten Entwicklungsstadien von Chelydra serpentina, Chelone mydas, Le pido- 
chelys olivacea, Dermochelys coriacea, Sternothaerus derbianus und Trionyx 
japonicus scheinen die paarigen Elemente — dies gilt auch fiir die Mesoplastra 
von Sternothaerus eine im Prinzip tbereinstimmende Entwicklung wie bei 
Chrysemys zu durchlaufen. Bei diesen Formen gelangen sie indessen nicht 
immer auf derselben Stelle in der Kutis zur Anlage. Sie entstehen entweder 
in der mittelsten Schicht der Kutis (bei Trionyx) oder etwas innerhalb dieser 
(bei Chelone, Lepidochelys) oder auch fast unmittelbar an der Unterhauts- 
faszie (bei Dermochelys, Sternothaerus). Beim jungsten Stadium (9,7 mm) 
von Chelydra serpentina liegen die betreffenden Anlagen, die einen ungefahr 
entsprechenden Entwicklungsgrad wie beim 6,8-mm-Stadium von Chrysemys 
cinerea aufweisen, in der mittelsten Schicht. Inwieferne diese Lage die ur- 
sprungliche ist, sei auf Grund von Mangel an jtingeren Stadien dahingestellt. 
Bei Chelone, Lepidochelys und Dermochelys liegen anfangs nur vier lang- 


gestreckte Anlageverdichtungen in der Kutis vor. In jeder der beiden End- 
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partien dieser Gewebestrange tritt darauf ein Verknécherungszentrum auf, 
unmittelbar von einer dichteren Osteoblastenhiille umgeben. Im vorderen Paare 
lassen sich die Epi- und Hyoplastra, im hinteren die Hypo- und die Xiphi- 
plastra erkennen. Eine ahnliche Beobachtung hat RAtHKE (1848) an Dermo- 
chelys gemacht. 

Das unpaarige Entoplastron, das selbst im Altesten, von mir untersuchten 
Stadium (22,7 mm) von Chrysemys cinerea nicht zur Anlage kam, liegt bei 
samtlichen der ebenerwahnten Formen, mit Ausnahme bei Dermochelys, bei 
der es fehlt, in einem mehr oder weniger fortgeschrittenen Entwicklungsgrade 
vor. Bei Chelone und bei Lepidochelys wird die Verknocherung von einem Auf- 
treten zweier Ossifikationszentra, die in ungefahr entsprechender Kutisschicht 
wie die daneben liegenden paarigen Elemente liegen, eingeleitet. Bei der letzt- 
erwahnten ist auch die mesenchymatische Primaranlage deutlich paarig. 
Wahrend der folgenden Entwicklung schmelzen die anfangs ganz kurzen und 
schmalen Knochenkerne, die gleich hinter den medialen Teilen der Epiplastra 
liegen, ziemlich schnell zu einer einheitlichen Bildung zusammen und breiten 
sich als solche sowohl in kaudaler Richtung wie nach beiden Seiten hin aus. 
In den altesten Stadien von Chelone (14,6 mm) und von Lepidochelys 
(21,5 mm) nimmt sie die Form einer vorne breiten Platte an, die sich nach 
hinten allmahlich verschmalert. Bei Chelydra, Sternothaerus und Trionyx ge- 
langte das Entoplastron, als ich es wahrend seiner Ontogenese zum ersten 
mal antraf, relativ weit in der Entwicklung und bestand aus einer unpaarigen 
Bildung. Im juingsten Stadium (9,r mm) der ersterwahnten besteht es aus 
einem langlich schmalen, nach hinten sich verschmalernden Knochensttcke. 
Kin spateres Stadium (70,3 mm) zeigt, dass es sich in kaudaler Richtung ver- 
langert hat und etwas breiter wurde. Seine vorderste Partie hat sich nach 
beiden Seiten hin erweitert, wodurch das betreffende Gebilde eine T-fOrmige 
Gestalt annahm. Bei Sternothaerus besteht das Entoplastron ahnlich wie bei 
Chelone und Lepidochelys aus einer breiten, nach hinten allmahlich sich ver- 
schmalernden Platte, die bei den drei hier untersuchten Stadien (8,2 mm, 
9, mm und 70,2 mm) keine wesentliche Veranderung erfahrt. Bei den beiden 
alteren Embryonalstadien (72,5 mm und 13,7 mm) von Trionyx japonicus 
schiesslich wird es von einem ziemlich massiv /\-formigen Knochensttcke, 
das dem ausgebildeten schon ahnelt, reprasentiert. 

DISKUSSION. 

Hinsichtlich der Deutung der verschiedenen Plastralelemente liegt eine 
Anzahl von Vor- und Gegenvorschlagen vor. Anfangs war die Auf- 
fassung, dass der Bauchschild in seiner Totalitat als ein sternales Ge- 
bilde anzusehen sei, ziemlich verbreitet (GrorFROY St. HILArIRE, 1800; 
Bojanus, 1819—1821; MECKEL, 1824; Cuvier, 1825, 1835; WAGLER, 1830). 
Eine andere Meinungsrichtung mit Carus (1828, 1834) und Peters (1839) 
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als deren Vertreter will geltend machen, dass das Plastron aus dem Brustbein 
besteht, auf das sich sekundar Hautknochen abgelagert haben. Auch nach 
OweEN (1849) ist der Bauchschild eine Doppelbildung von Endo- und Exo- 
skelett. OwEN erblickt namlich in den nach seiner Meinung knorpelprafor- 
mierten Plastronelementen (,,cartilage corpuscles) endoskelettale Gebilde, 
und zwar sieht er sie als Sternum (Epi- und Entoplastron) und ventrale 
Rippenteile (Hyo-, Hypo- und Xiphiplastron) an. Das Exoskelett findet er 
deutlich in den sogenannten Plastralkallositaten bei Trionyx vertreten, deren 
Aussenskulptur nach seiner Ansicht an die der Hautossifikationen der Rep- 
tilien, besonders an die der Krokodile, erinnert. Bei einer spateren Gelegenheit 
1866) betrachtet er nur das Entoplastron als Brustbein, wahrend die paarigen 
Elemente die Costae sternales (,,haemapophyses) darstellen. RATHKE, der 
schon vorher (1848) den dermalen Ursprung des Bauchschildes klargelegt 
hatte, bezeichnet die verschiedenen Teilstiicke als ,,Erganzungsplatten® und 
halt sie ftir gleichwertig mit dem Nuchale, den, Marginalia und Pygalia im 
Ruckenschilde. STANNIUs (1856), der den ganzen Bauchschild als eine Haut- 
knochenbildung auffasst, bemerkt beztiglich des Entoplastrons, dass es dem 
Os episternale“ der Saurier ahnelt. HOFFMANN (1878, 1890) kommt zu dem 
Iergebnisse, dass die Plastronelemente, deren Entwicklung ,,eine vollkommen 


ichfOrmige” ist, ganz und gar Hautverknocherungen sind, die wahrend der 


Phylogenese an Machtigkeit zunahmen und dadurch das frther existierende 


,vollstandig verdrangt’ haben. PARKER (1868) vergleicht die Epi- 

mit den Claviculae der Eidechsen und das Entoplastron mit der Inter- 

der Eidechsen und Krokodile, wahrend die Hypo- und Xiphiplastra 

nach seiner Meinung mit den Gastralia der letztgenannten homolog sind. Die 
Hyoplastra nennt er dagegen ,,postthoracic’’ Platten. 

Die ParKeRsche Anschauungsweise findet man spater bei der grossen Mehr- 
zahl der Autoren wieder, obwohl diese auch die Hyoplastra zu den paraster- 
nalen Gebilden zahlen. Einzelne Autoren geben indessen ganz oder teilweise 
abweichende Deutungen. Gervais (1872) beispielsweise fasst das Ento- 
plastron als ein mit dem Manubrium sterni homologes Gebilde und die Epi- 
plastra als seine seitlichen Elemente auf. GEGENBAUR (1898) meint, dass die 
Hyoplastra die Cleithra darstellen. OGUSHI (1911) ist, ohne den Grund an- 
zugeben, keineswegs davon uberzeugt, inwieferne auch die Xiphiplastra als 
parasternale Elemente aufzufassen waren. WATSON (1914) bezweifelt, ob die 
drei hinteren Plattenpaare mit den Gastralia homolog sind, weil den Schild- 
kroten mediane Stucke oder weitere laterale fehlen. Das Vorkommen von 
bisweilen einem (bei Pelomedusidae) oder auch zwei Paar (bei Proterochersis) 
Mesoplastra gibt ihm die Vorstellung ein, dass es fruher mehr Plastron- 
elemente gab, und dass sie wahrscheinlich damals hierin tbereinstimmende 
Beziehungen zeigten wie bei seiner hypothetischen ,,Archichelone“, bei welcher 


sie mit einem Paar ,,to each segment of the middle dorsai region“ auftreten. 
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Bei MENGER (1922 und laut LANGE 1931b) kehrt die von Owen zuletzt 
(1866) vorgetragene Deutung wieder. Dieser Autor hat namlich an ver- 
schiedenen Vertretern der Trionychoidea beobachtet, dass jedes der plastralen 
Elemente aus zwei getrennten Knochenanlagen hervorgeht, einer ontogenetisch 
fruheren tiefen und einer spateren oberflachlichen. Von den tieferen Elementen 
vergleicht nun MENGER das Entoplastron mit dem Sternum und die tbrigen 
mit den Costae sternales. Auf diese ,,primaren‘‘ Plastronknochen haben sich 
die oberflachlichen sekundar gelagert. Hierdurch entsteht nach MENGER 
dasselbe Verhaltnis zwischen dem Endo- und Exoskelette im Bauchschilde 


wie es seines Erachtens an dem Riickenschilde besteht (vgl. S. 18). STOFFERT 


(1889) und ZANGERL (1939), die offenbar die gleiche Beobachtung an Emyda 


ceylonensis (E. vittata) bzw. Amyda (Trionyx) ferox gemacht haben, homo- 
logisieren dagegen die oberflachlichen Knochenanlagen, die eine gekOrnte Ober- 
flache aufweisen, mit Hautknochen (mit epithekalem Skelette). 

Die eben erwahnten oberflachlichen Verkn6écherungen, die mit Riicksicht 
auf Lage und Aussehen mit den Anlagen der sogenannten Plastralkallositaten 
identisch sein durften, hatte ich keine Gelegenheit als selbstandige Anlage- 
bildungen zu beobachten. An den ziemlich weit vorgeschrittenen, von mir 
untersuchten Entwicklungsstadien von Trionyx muticus (80 mm), Cyclanorbis 
senegalensis (109 mm), Trionyx sinensis (88 mm) und Emyda_ vittata 
(203 mm) geben sich die Kallositatsanlagen als oberflachlich granulierte 
Schicht der Plastronelemente zu erkennen. Diese Schicht breitet sich im 
sogenannten derbfaserigen Geflecht der Kutis aus, in dem die gekornte Aussen- 
schicht der carapaxalen Skelettsticke sowie die Marginalplatten bei Emyda 
(vgl. S. 86) zu Hause ist, ein Umstand, der die Richtigkeit der STorrerRtT- 
ZANGERLSchen Deutung bekraftigen durfte. 

ur die Berechtigung der Deutung der Epiplastra als claviculare Gebilde 
spricht sowohl die histologische Entwicklung wie ihre Lagerelationen zum 
primaren Schultergirtel. In bezug auf die Lagebeziehungen zur Kutis weichen 
jedoch die erwahnten Plastralelemente von den Claviculae anderer Reptilien ab. 
Bei Lacerta vivipara und L. muralis, die von BoGoLyuBsKy (1914) unter- 
sucht wurden, liegen die zuerst auftretenden Schlusselbeinanlagen ,,an der 
Haut‘‘, von welcher Stelle sie sich spater entfernen. Bei Sphenodon liegen sie 
laut SCHAUINSLAND (1900) subkutan. Er betrachtet sie dessen ungeachtet als 
Hautknochen, die ,,in die Tiefe gertickt sind“. Im Vergleich mit den Clavi- 
culae dieser Formen dtrften die Epiplastra, die stets in der Kutis verbleiben, 
eine primitivere Lage einnehmen. 

Wie oben hervorgehoben wurde, treten wahrend der Entwicklung einiger 
Schildkrotenformen (vgl. 67 u. 70) Gewebedifferenzierungen auf, die weit ge- 
hende Ubereinstimmungen mit den Claviculae bei gewissen Plagiosauriden 
aufweisen, und die deshalb von mir als rudimentare Anlagen der Schliissel- 


beine aufgefasst wurden. Im Verlaufe der Entwicklung nahert sich jedes 
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dieser im subkutanen Bindegewebe gelegenen Gebilde mit seiner hinteren fort- 
satzartigen Partie, dem Hintersttick, dem Epiplastron derselben Seite (Tig. 22 
[S. 41], Cl. und E. pl.). Diese doppelte Garnitur der clavikularen Elemente 
auf jeder Korperseite dirfte ihre beste Erklarung darin erfahren, dass die 
rudimentare Anlagebildung und das Epiplastron, abgesehen davon, dass diese 
beide nun — wenigstens so weit ich threr Entwicklung zu folgen imstande 
war — miteinander in keine Verbindung treten, als Teile einundderselben mor- 
phologischen Einheit zu betrachten sind, d.h. dass das Epiplastron als eine er- 
haltengebliebene hintere Randpartie einer plagiosauridorganisierten Clavicula- 
bildung aufzufassen sei. Hierbei durfte also das Hinterstuck und das Epi- 
plastron zusammen das Gegensttick der beckenformigen hinteren Partie, bei- 
spielsweise bei Plagiosaurus depressus (Fig. 34 und 35 [S. 83 und 61], f. post. ; 


vel 


gl. auch JAEKEL, 1914, Fig. 29) darstellen. 

Die Histogenese des Entoplastrons und seine Lagerelationen zu den als 
Claviculae aufgefassten Epiplastra stellen die Beweggrunde ftir seine Homo- 
logisierung mit der Interclavicula anderer Reptilformen dar. Mit der fruheren 
Entwicklung des letzterwahnten Skelettelementes zeigt e nach seinen 
Anlageverhaltnissen bei Chelone und Lepidochelys, die einzigen Formen, bei 
den ich diese Entwicklungsphase verfolgen konnte, zu urteilen gewisse 
Ubereinstimmungen. Bei Lacerta agilis ist namlich die Primaranlage der Inter- 
clavicula nach VAN GELDEREN (1925) von paarigen Zellanhaufungen reprasen- 


tiert. Nach KALIN (1929) ist die erste Anlage dieses Elementes bei Alligator 


1 » 


unpaarig, aber es treten in dieser paarige Verknocherungszentren auf. Be- 


N 


ziuglich Sphenodon meint SCHAUINSLAND (1900), guten Grund zur Ver- 
mutung zu haben, dass das betreffende Skelettstiick ein Verschmelzungs- 
produkt zweier Anlagen sei. Wie oben hervorgehoben wurde, liegt das Ento- 
plastron in der Kutis. Bei den eben erwahnten Reptilformen entsteht indessen 
die Interclavicula subkutan. Diese tiefere Lage dtrfte indessen, wie u. a. 
SCHAUINSLAND und KALtn hervorgehoben haben, sekundar sein. — Inwie- 
ferne das Entoplastron ahnlich wie die Epiplastra eine weitere Ausdehnung nach 
vorn friiher gehabt hat und dadurch eine wie bei Plagiosaurus und Gerrothorax 
ahnliche Lage gehabt hat, hiertber geben die hier untersuchten Entwicklungs- 
stadien, soweit ich es festzustellen imstande war, keinen Bescheid. Seine Lage 
im Verhaltnis zu den Epiplastra bei den Cryptodira und Pleurodira erinnert 
nicht unwesentlich an die der Interclavicula zu den Claviculae bei Plagio- 
suchus pustuliferus (E. FrRAAs) (vgl. v. HUENE, 1922; Fig. 28), weshalb es 
nicht ausgeschlossen erscheint, dass sich das Epiplastron in diesem vorderen 
Teile nicht verktrzt hat. 

Mit den Bauchrippen der Reptilien zeigen die hinteren Plastronelemente, 
die Hyo-, Meso-, Hypo- und Xiphiplastra tbereinstimmende histotopographische 
Verhaltnisse. Mit Riicksicht auf Anlage liegt ein ahnlicher Unterschied 


zwischen diesen Plastralelementen und Parasternum vor wie zwischen den 
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drei vorderen und den beim Vergleich infragekommenden sekundaren Schulter- 
gurtelelementen bei anderen Reptilien. Bei Crocodilus madagascariensis 
(VOELTzKOW, 1901) und Sphenodon (SCHAUINSLAND, 1900; Howes und 


SWINNERTON, 1901) entstehen sie namlich subkutan. Spater liegen sie in den 


Inscriptiones tendineae des geraden Bauchmuskels, eine Lage, die sie bereits 


in einem von mir untersuchten Entwicklungsstadium von Crocodilus cata- 
phractus einnahmen. ZANGERL (1939) meint, dass die wahrend der fritheren’ 
Periode der Ontogenese auftretenden, bei den Chelonidae, Trionychoidea und 
bei Toxochelys permanenten Fortsatzgebilde auf den betreffenden Plastron- 
elementen ein starkes Zeugnis ihres parasternalen Ursprungs ablegen. Wie aus 
der obenstehenden Beschreibung hervorging, sind diese Fortsatze sekundare 
Gebilde von einer urspringlich einheitlichen Anlage. Die Embryonalentwicklung 
gibt somit keine direkte Stiitze der Hypothese, dass die betreffenden Platten 
als Zusammenschmelzungsprodukte der Gastralia aufzufassen waren. Es lasst 
sich freilich ganz natutrlich denken, dass dieser phylogenetische Entwicklungs- 
prozess, der in den von JAEKEL (1914, 1918) nachgewiesenen und als Gastralia 
gedeuteten, querverlaufenden Reliefstrukturen auf der Innenseite des Plastrons 
bei Triassochelys eine gute Stutze zu finden scheint, bereits in der Embryonal- 
entwicklung eingefuhrt wurde. 

Beztiglich der Herkunft der Bauchrippen herrschen seit Langem geteilte 
Meinungen. Abgesehen von der alteren Auffassung, dass sie endoskelettalen 
Ursprunges sind, eine Ansicht, die in letzter Zeit wieder aufgetaucht ist 
(WILLISTON, 1925), stehen hauptsachlich zwei Anschauungen einander gegen- 
uber. Manche (vgl. VoOELTzKOw, 1901) meinen, dass die betreffenden Skelett- 
stiicke, die bei den Krokodilen und bei Sphenodon in den Sehnen der Bauch- 
muskeln liegen, Ossifikationen von diesen Inscriptiones tendineae sind. Andere 
dagegen (vgl. VOELTzKOW, 1901; DODERLEIN, 1901; SCHAUINSLAND, 1905) 
halten sie fiir Hautverknocherungen, die sekundar in die betreffenden Bauch- 
muskelsehnen eingedrungen sind. Die letzt erwahnte Ansicht erhalt eine 
gewisse Stiitze durch die von VoELTzKOW (1901) ausgefihrte Untersuchung 
an Crocodilus madagascariensis. Dieser Autor hat namlich festgestellt, dass 
sie ,ausserhalb des geraden Bauchmuskels“ entstehen, weshalb ihre definitive 
Lage in den Inscriptiones tendineae als etwas Sekundares zu betrachten sei. 
Die Anhanger det letzt erwahnten Richtung meinen dass die Gastralia vom 
,,Bauchpanzer der Stegocephalen abstammen, dessen oberflachlich liegende 
Schuppenreihen aufgelockert wurden und in die Tiefe gesunken sind. Hier- 
uber gibt indessen die Embryonalentwicklung keine Aufschlusse, es sei denn 
dass die Ubersiedlung der fritheren Plastronanlagen vom oberflachlichen Lager 
der Unterhaut nach ihrem tieferen bei Chrysemys eine gewisse Andeutung 
hiertiber gabe. Die betreffenden Plastronstiicke enstehen nicht nur in der 
Kutis, sondern verbleiben auch in ihr. Im Vergleich mit dem Parasternum 


der eben erwahnten Formen durften da diese eine primitivere Lage einnehmen. 
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PHYLOGENETISCHE BEMERKUNGEN. 

Hinsichtlich der Frage uber die Abstammung der Schildkroten gehen die 
Meinungen stark auseinander. Im allgemeinen scheint man zu der Ansicht zu 
neigen, dass die Schildkroten von den Cotylosauriern oder mit diesen nahe 
verwandten, primitiven Reptilformen abstammen. Der hauptsachlichste Beweg- 
grund hierftir ist das Vorkommen eines vollkommen geschlosssenen Schadel- 
daches ohne seitliche Temporalgruben. Aber auch andere Tiergruppen, wie 
die Pareiasaurier, Plesiosaurier, Rhynchocephalen u. a., wurden als vermutliche 
Ahnen der Schildkroten bezeichnet. 

Cope (1896 a und b) ist der Meinung nur um hier einige Einwiurfe in 
dieser Debatte zu erwahnen (vgl. auch vON HOFSTEN, 1941) — dass die 
Familie der Otocoelidae die Ahnen der Schildkroten enthalt. Diese Familie 
zeichnet sich namlich u.a. dadurch aus, dass der hintere Rand des Schlafen- 
daches durch den Meatus auditorius externus lateral ausgeholt ist. Dieser 
Gang ist auch durch die Aushohlung des hinteren Endes des Quadratums 
gebildet und hatte sohin Bestand ehe die Reduktion des Schlafendaches in 
verschiedenen Schlafenbogen stattgefundet hatte. Die Zahne sind ganz un- 
scheinbar und der Verlust derselben fuhrt laut Cope nach den Schildkroten 
ausgebreitet, treten aber miteinander nicht 


oC 
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hinuber. Die Rippen sind kraft 


in Verbindung. Auf ihnen liegen stark skulptierte dermale Verknocherungen, 


die nach Cope einen Carapax bilden. Diese Hautknochen sind in parallel 
laufende, transversale Bander geordnet, die mit den Rippen alternieren. 
Kine Reduktion dieser Bander soll nach Cope den Carapax der Otocoeliden 
dem der Schildkroten nahe bringen. Die Anordnung der Clavikeln und der 
Interclavikel ist eine gleiche wie die der Epiplastra und des Entoplastrons 
bei den Schildkroten. Auch Woopwarp (1898) hielt es fur wahrscheinlich, 
dass der gepanzerte Otocoelus ein Vorlaufer der Schildkroten ist, halt es aber 
ausserdem fur nicht ausgeschlossen, dass die Schildkroten von den Plesio- 
sauriern, die einen Skapularfortsatz, der an den acromialen der Schildkroten 
erinnert, sowie ein wohl entwickeltes Gastralskelett besitzen, ihren Ursprung 
genommen haben. Ferner vertritt er auch die Auffassung, dass die Schild- 
kroten auf Grund des Vorkommens einiger konischer Epiphysen auf gewissen 
Extremitatselementen einen gemeinsamen Ursprung mit den Sauropterygiern 
und Batrachiern haben. BAur (1896) findet u.a. im Bau des Beckengurtels, 
im primitiv organisierten Carpus sowie im [ehlen des Lacrimale uberein- 
stimmende Verhaltnisse mit den Rhynchocephalen. In bezug auf die Anzahl 
der praesacralen Wirbel es sind bekanntlich 18 zeigen die Schildkroten 
andrerseits ubereinstimmende Verhaltnisse mit Pareiasaurus. Iriher wies 
3AUR (1887 b) in der Organisation des Beckens, des Humerus und lemurs 


sowie der Sakral- und Schwanzwirbel verwandliche Beziehungen zwischen den 
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Schildkréten und den Plesiosauriern nach. Osporn (1903) halt es fiir wahr- 
scheinlich, dass die Ahnen der Schildkr6éten unter den Anomodontia zu suchen 
sind. Er geht dabei von der von JAEKEL (1902) nachgewiesenen Verwandt- 
schaft zwischen den Schildkréten und Placochelys aus, die nach OsBorN gros- 
sere Ahnlichkeiten mit den Anomodontia als mit irgend einer anderen Reptilien- 
gruppe zeigt. 

Case (1905) halt vor allem auf Grund einiger Ahnlichkeiten im Schadelbau 
fur wahrscheinlich, dass die Stammformen der Schildkré6ten mit Formen in 
der Familie der Diadectidae, die er zuerst zu der Ordnung Chelydosauria, 
spater (1911) aber zu den Cotylosauria fuhrt, nahe verwandt waren. Diese 
Ubereinstimmungen bestehen laut Case in der Form des Quadratums und in 
seinen Relationen zu den angrenzenden Kranialelementen, im reduzierten 
Gaumen und im Schwinden begriffenen Transversum, im Fehlen der Zahne 
auf den Pterygoiden und den Palatinen, im Fehlen des Parasphenoidfortsatzes 
am Basisphenoid, im Fehlen der Pravomer und im Vorkommen des einfachen 
Vomers (Parasphenoids), im Eindringen der Arteria carotis interna in den 
Schadel sowie schliesslich im Vorkommen von paarigen, vor der Hirnkapsel 
gelegenen Processus descendentes der Parietalia. Ferner ist die Anzahl der 
praesakralen Wirbel, 18 an der Zahl, die gleiche innerhalb beider Tiergruppen, 
eine Anzahl, der man auch bei vielen Cotylosauriern begegnet. Ausserdem hebt 
Case hervor, dass Diadectes eine Art zumindestens begonnener Carapaxbildung 
besitzt, die aus Knochenplatten bestehen, die einige Rippenpaare decken. In 
manch anderer Hinsicht ist die Ubereinstimmung zwischen diesen beiden Tier- 
gruppen weniger zutreffend. So z. B. fehlt jede Spur von plastralen Elementen 
wie auch von Gastralien bei den Diadectidae. Bei den letzteren befindet sich 
der Schultergurtel, dem das Acromion fehlt, nicht innerhalb der Rippen wie 
bei den Otocoelidae (Cope, 1896) oder wie bei den Schildkroten. 

Watson (1914) leitet den Schildkrotenschadel von dem der Cotylosaurier ab. 
Die Verschiedenheiten in der Organisation des Gaumens, das Fehlen der Zahne, 
die reduzierten Pterygoide und ihre Vereinigung mit dem Basisphenoid und 
der unentwickelte sekundare Gaumen sind nach WATSON eine Folge von gra- 
dueller Entwicklung der Hornbekleidung der Kiefer. Eine ahniiche Entwick- 
lung, wie die hier erwahnte, findet man laut Watson bei den Anomodontia. Die 
Abwesenheit des Postfrontale, Lacrymale und der Nasalia ist mit Ausnahme 
der letzterwahnten Elemente bei den Reptilien nichts Ungewohnliches. Weiter 
versucht Watson durch Erwagungen, in der allgemeinen Organisation der 
Schildkroten die primitiveren Merkmale, mit denen die Ahnen der Schild- 
kroten behaftet waren, zurtickzuverfolgen und stellt als Trager dieser eine 
hypothetische ,,Archichelone“ auf. Ihr Kranium war mit einem geschlossenen 
Schadeldach, einem primitiven Reptilgaumen, mit Zahnen und vermutlich nur 
einem Temporalelemente, dem Squamosum, versehen. Es gab acht Halswirbel, 


und der Schultergirtel, der mit zwei Coracoidelementen versehen war, nahm 
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eine ,normale’* Lage ein, d.h. ber der ersten Rippe, und musste, um nach 
hinten unter die Rippen wandern zu konnen, schmal gewesen sein. Der Becken- 
gurtel war ebenfalls schmal und ,,platelike’‘. Die Extremitaten ahnelten mehr 
oder weniger denen von Eryops, Varanosaurus oder Dimetrodon. Die Riicken- 
seite des Rumpfes wird von drei langlichen Reihen von Knochenplatten bedeckt. 
Das vorderste und die hintersten Elemente in der unpaarigen Mittelreihe, die 
der Nuchalplatte bzw. den Pygalplatten entsprechen, waren spezialisiert und 
von den betreffenden Neuralbogen abgesondert. Von den plastralen Elementen 
kamen jedoch mehr bei ,,Archichelone“ als bei den Schildkroten vor (vgl. 
S. 108). Mit dieser ,,Archichelone“ zeigt nach WATSON der permische Eunoto- 
saurus africanus SEELEY, so weit seine Organisation bekannt ist, exakte Uber- 
einstimmung. Auch RoMER (1933) und KunHN (1937) halten fur wahrschein- 
lich, dass der Eunotosaurus mit den Ahnen der Schildkroten nahe verwandt 
war. Daraufhin deutet nach Romer die geringe Anzahl von Wirbeln. Ferner 
meint er, dass die acht mittelsten Rippenpaare, die kraftig ausgebreitet sind, 
mit den entsprechenden Elementen bei den Schildkroten vergleichbar sind, 
ungeachtet dessen, dass diese bei den Schildkroten den grossten Teil des nach 
seiner Auffassung dermalen Carapax tragen. Die einzelnen Plattenelemente 
in diesem Panzer betrachtet er als spater hinzugekommene Gebilde. 

JAEKEL (1918) leitet die Schildkroten von den kurzen, gedrungenen Pareia- 
sauriertypen Elginia und Sclerosaurus ab, die auch stark skulptierte Schadel 
besitzen. Hinsichtlich Sclerosaurus ist von HUENE (1920) anderer Meinung. 
Er pointiert die grossen Ahnlichkeiten im Brustschultergurtel und in der 
plattenformigen Pubis einerseits bei Eunotosaurus, andrerseits bei Sclerosaurus 

der Procolophoniden. Da sich aber ,,Archichelonia‘ von den Cotylo- 
sauriern bereits im Perm abgezweigt hat, kann Sclerosaurus, der jungeren 
geologischen Datums ist, nach v. HUENE als ein Vorlaufer der Schildkroten 
nicht betrachtet werden, sondern als ,,ein direkter und wenig unveranderter 


Nachkommen dieser Schildkrotenahnen“. 


BOULENGER (1918), dem Triassochelys unbekannt war, hebt hervor, dass 


schildkr6ten ein Kranium mit gefensterter Temporalregion wie 
henodon besassen, und meint, dass das geschlossene Schadeldach 
Gebilde ist, das durch Erweiterungen der Parietalia zustande 
kam. Da m: in diesem Schadeldache jene Elemente (das Postorbitale, 
Supraorbitale, Postparietale und Posttemporale) nicht antrifft, die in das der 
Cotylosaurier eingehen, so meint BOULENGER, dass die Cotylosaurier keine 
Ahnen der Schildkroten gewesen sein konnten. Ein anderes Argument ist nach 
demselben Gewahrsmanne der Umstand, dass das -Parasternum, dem die hin- 
‘nte homolog sind, bei den Cotylosauriern fehlt oder nur 

unvollstandig ist. 
HoFSsTEN (1941) schliesslich ist der Ansicht, dass die Schildkroten 


lirekt von Cotylosauriern abstammen konnen, sondern dass sie sich von 
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der von diesen ausgehenden ,,sauropsiden‘’ Entwicklungslinie abgezweigt haben. 
Bezeichnend fir diesen Zweig, zu dem alle nun lebenden Reptilien gehéren, 
ist, wie bekannt, dass die Carotiden vom rechten Aortabogen entspringen und 
dass das ftinfte Metatarsale eigenartig modifiziert ist (verkirzt, proximal 
gebogen und hakenformig). Bei den Cotylosauriern dagegen war dieses Skelett- 
element wie bei allen Amphibien von normaler Gestalt und die Aortabogen 
gingen wahrscheinlich symmetrisch von einem ungeteilten Truncus arteriosus 
aus. Bei der Abzweigung des Stammes der Schildkroten vom sauropsiden 
sind nach von HorstEN zwei Alternativen denkbar. In einem Falle hat er 
sich von der basalen Partie des Sauropsidenstammes vor den Rhynchocephalen 
(oder unterhalb derselben) abgezweigt. Fur einen solchen Ursprung kann das 
Vorkommen solcher primitiver Merkmale, wie ein geschlossenes Schadeldach, 
ein grosses Lacrymale bei Triassochelys und ein Cleithrum bei der erwahnten 
Form und bei Proganochelys sprechen. Die hauptsachlichsten Argumente fir 
die Feststellung des Ursprunges der Schildkroten durften indessen nach von 
Horsten in der Entwicklung der Arteriae subclaviae und des unpaarigen 
Kopulationsorganes liegen. Letzteres diirfte auch bei den Stammformen der 
Krokodile und Vogel gut entwickelt gewesen sein, aber nicht bei den der 
Rhynchocephalia und Lepidosauria; die betreffenden Blutgefasse sind bei den 
Schildkroten, Krokodilen und Vogeln sekundar, wahrend sie bei Sphenodon 
und Lacertilia vom rechten Aortabogen entspringen. Auf Grund dessen muss 
indessen die Entwicklung der erwahnten Organe, falls der Stamm der Schild- 
kroten einen basalen Fortsatz des sauropsiden darstellt, eine selbstandige der 
Schildkroten sein. Der anderen Alternative zufolge, die nach von HOoFsTEN 
die wahrscheinlichere sein dtrfte, liegt der Ursprung zwischen der Wurzel 
des Rhynchocephalenstammes, der sich da basal vom sauropsiden abzweigt, 
und den terminalen Asten der Thecodonten. Hierfiir sprechen in erster Linie 
die zahlreichen primitiven Charaktere der Rhynchocephalen. Die verhaltnis- 
massig geringen primitiven Zuge in der Organisation der primitiven Schild- 
kroten, ,,the developement of the lacrimal, possibly the temporal roofing, the 
cleithrum“, konnen da als zurtckgebliebene Cotylosauriercharaktere betrachtet 
werden und stehen nach von HoFrstTen dieser Betrachtungsweise nicht im 
Wege. 

In dieser Untersuchung sind indessen einige morphologische Einzelheiten 
lie 


Abstammung der Schildkroten nicht unbertcksichtigt stehen durften. Es sind 


zutage getreten, die solcher Art sind, dass sie in einer Diskussion uber « 


die wahrend der Ontogenese der Schildkroten auftretenden Anlagebildungen 
der sekundaren Schultergtrtelelementen, des Cleithrums und der Clavicula, die 
beinahe identische Verhaltnisse wie die entsprechenden Gebilde bei den Plagio- 
sauriden zeigen. An das Cleithrum schliesst sich bei den Plagiosauriden das 
Supracleithrum auf eine ahnliche Weise an wie bisweilen jede der paarigen, mit 


den Supracleithralia vergleichbaren Anlagekomponenten der Nuchalplatte an die 


° 
2 
r 
115 


EGRON VALLEN 


rudimentaren Cleithrumgebilde. Bei beiden Formen stehen die Neuralbogen 
der Rumpfregion, deren Dornfortsatze niedrig und flach ausgebreitet sind, 
intervertebral. MOoOKERJEE und MUKHERJEE (1935), die ein Embryonal- 
stadium (72 mm) von Chelydra serpentina untersuchten, geben an, dass die 
Neuralbogen der Rumpfwirbel nicht, wie man bis dahin angesehen hatte, 
intervertebral sondern auf den Wirbelkorpern stehen. Bei keinem der von 
mir untersuchten Formen, selbst bei Chelydra nicht, hatte ich Gelegenheit, 
davon eine Bestatigung zu finden. Andere Ubereinstimmungen im Bau der 
Wirbel bestehen darin, dass der Neuralkanal in die Zentra eingesenkt ist, 
sowie di ie Rippenartikulation eine doppelte ist, wobei das Rippenende 
teils direkt an die basale Partie des Bogenschenkels, teils an zwei naheliegende 


Zentra stOsst. Bei den Schildkréten sowie bei den Plagiosauriden sind die 


Rippen gespreizt. Bei Plagiosaurus depressus sind sie laut JAEKEL (1914) und 


Nitsson (1937) zweiképfig. Bei Gerrothorax pulcherrimus ist laut v. HUENE 
(1922) das Capitulum ,,nur durch eine Einschntrung vom Tuberculum ab- 
gesetzt’. Fir Gerrothorax rhaeticus (NILSSON, 1937) scheint gleiches zu gelten. 
Bei den Schildkréten gibt es indessen garkeine Andeutung von Zweikopfig- 
keit. Der dem Capitulum entsprechende Teil des Rippenkopfes bei den Schild- 
kr6oten ist ausgebreitet und erstreckt sich wie das Capitulum bei Gerrothorax 
(v. HvuENE, 1922) nach vorne. Diese tiefgehenden Ubereinstimmungen, be- 
sonders in Bezug auf die eigenartige Spezialisierung des Cleithrums und der 
Clavicula bei beiden Tiergruppen sowie die intervertebrale Lage der Neural- 
bogen, sind sicherlich nicht zufallig, sondern diirften eher auf Verwandtschaft 
hinweisen. Die Frage ist nun, ob sich die Schildkrotengruppe nicht doch von 
en Plagiosauriden abgezweigt hat. Da die altesten Schildkrotenformen, nam- 
den jiingsten Plagiosauridfunden fast gleichzeitigen Triassochelys 
Proganochelys, schon eine typische Schildkrotenorganisation aufweisen, 
fte diese Abzweigung sehr frih, vielleicht bereits im obersten Palaozoikum, 
in. 

Bei der Heranbildung des definitiven Thekophorpanzers, der, nach der oben- 
stehenden Untersuchung zu urteilen, seiner Zusammensetzung nach ziemlich 
heterogen ist, wurde offenbar ein Teil der morphologischen Einheiten der 
pl. 
die Rippen (Neuralia und Costalia), die Supracleithralia (Nuchalplatte), die 


wiosauridenahnlichen Stammform, wie die Neuralbogen des Rumpfes und 
nebenbei gesagt ‘reits bei den Plagiosauriden zu einer Nuchalplatten- 
ahnlichen Bildung zusammengeschmolzen sein konnten und die als solche als 
ein integrierender Teil des von den sekundaren Schultergurtelelementen ge- 
bildeten Brustpanzers eingeht, die Knochenschuppen (Marginal- und Pygal- 
, die Interclavicula (Entoplastron) und das Parasternum (Hyo-, Hypo- 
in Anspruch genommen und fur ihre Zwecke spezialisiert, 

vor allem von den Cleithra und Claviculae gebildete Brustpanzer 


alen Partien der letztgenannten Skelettelemente (Epiplastra) 
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vollig riickgebildet wurde. Mit der Erreichung der Vollendung des theko- 
phoren Panzers hat der grésste Teil des Hautknochenpanzers des Rumpfes 
an Bedeutung verloren und ist — moglicherweise ausser bei den Trionychoidea, 
bei welchen er eventuell persistiert (vgl. S. 20 und 109) — verloren gegangen. 

Im Vergleich mit dem Panzergebilde der Thekophoren scheint das der 
Dermochelys als weniger spezialisiert hervorzutreten. Wie vorher bereits 
hervorgehoben wurde, durften die vollentwickelten, wenig verbreiterten 
Neuralbogen und Rippen dieser Form ein Entwicklungsstadium verkérpern, 
das entsprechende Elemente der Thekophoren wahrend ihrer weiteren Ent- 
wicklung passieren. Etwas ahnlich diirfte es auch mit den plastralen Elementen 
der Fall sein. Diese nehmen mit Ausnahme des Entoplastrons, das hier ver- 
mutlich verloren gegangen ist, ungefahr die gleiche periphere Lage in der 
Plastronunterhaut an, wie die friheren Knochenanlagen der entsprechenden 
Gebilde bei den Thekophoren. Ein anderer primitiverer Organisationscharakter 
ist im Mosaikpanzer zu finden, der seiner Zusammensetzung nach einige 
Ahnlichkeiten mit dem Hautknochenpanzer der Plagiosauriden zu zeigen 
scheint. Bei diesen besteht der Panzer aus in bezug auf Form und Grosse 
variierenden Platten, von denen besonders grosse Schuppen eine mediane 
Langsreihe dorsal von den Dornfortsatzen der Wirbelsaule bilden (v. HUENE, 
1922; NILSSON, 1937). Ferner konnen die Marginalplatten der Thekophoren 
leicht von Elementen in den marginalen Langsreihen des Mosaikpanzers ab- 
geleitet werden. Dieser geringere Grad von Spezialisierung bei Dermochelys 
durfte als zusammengehorig mit einer fruhen Anpassung an eine extrem 
marine Lebensweise betrachtet werden konnen. 

Der nicht selten als Schildkrotenahne bezeichnete Eunotosaurus zeigt ge- 
wisse Ahnlichkeiten mit den Schildkroten. Nach Watson (1914) besitzt er 
namlich zehn Rumpfwirbel, deren Zentren langgestreckt, schlank und ,,quite 
tortoise-like“ sind. Von den bis zu zehn Paaren betragenden Brustrippen, die 
einkopfig sind, sind das erste und letzte schmal, kurz und schwach gebogen, 
wahrend die acht dazwischen liegenden kraftig ausgebreitet sind und sich 
proximal hoch aufwarts biegen, so dass die Elemente der Wirbelsaule wie in 
einer Rinne sitzen. In gewissen anderen Beziehungen lasst sich indessen eine 
Reihe von bemerkenswerten Unterschieden erkennen. Die Neuralbogen stehen 
vertebral. Die Rippen artikulieren auf den Zentren und kommen nur mit ihrer 
Oberseite mit den basalen Partien der Neuralbogen in Bertuhrung. Dem 
Schultergirtel, der aus einem Scapulocoracoid und einem Pracoracoid besteht, 
fehlt ein akromialer Fortsatz. Die schmale Clavicula lauft langs des Vorder- 
randes des Schulterblattes in seiner ganzen Lange und biegt ventral gegen die 
Interclavicula um. Die Frage bleibt nun offen, ob man Eunotosaurus, der nach 
WILLIsTon (1925) den Cotylosauriern naher als den Schildkroten steht, auf 
Grund der erwahnten Unterschiede ohne weiteres als einen direkten Vor- 


laufer der letztgenannten betrachten kann. 
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BERICHTIGUNGEN ZUR ABHANDLUNG E. VALLEN’S. 


Vorliegende Abhandlung hatte ich in schwedischer Sprache verfasst und 
einem Ubersetzer, der mir als mit der deutschen Sprache wohl vertraut emp- 
fohlen war, beauftragt, meine Arbeit ins Deutsche zu tibersetzen. Indessen fiel 
diese Ubersetzung ausserordentlich ungliicklich aus, was jedoch nicht eher ent- 


deckt wurde, als bis die Abhandlung gedruckt war. Folglich enthalt sie zahl- 


reiche sprachliche Fehler, die die Abhandlung weniger begreiflich machen. Es 


handelt sich um so viele Fehler, dass ein Korrigieren aller nicht vorgenommen 
werden kann. Hier sollen deshalb nur die fur das Verstandnis der Abhandlung 


notigen Berichtigungen gemacht werden. 


ES IST ZU ANDERN: 
Seite Zeile 
von unten ,,scheinbar“ in ,,anscheinend* 
von unten ,,plattformigen” in ,,flachen“ 
,nach oben zu“ in ,,oben“ 
von unten ,,Wertes“ in ,,Wertes und der vergleichend-anatomischen Bedeutung“ 
von unten ,,deren ... untereinander“ in ,,Verwachsungen zwischen diesen“ 
oben“ in ,Oben* 
»zwei nahe liegenden“ in ,,zwei an einander grenzenden“ 
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STUDIES ON THE HEAD OF FISHES 


AN EMBRYOLOGICAL, MORPHOLOGICAL, 
AND THELOGENETICAL 


NILS HOLMGREN 


THE PHYLOGENY OF ELASMOBRANCH FISHES 


i 


Comparison of Selachians with Arthrodires, Petalichthyids and Rhenanids . 
Comparison of Chimaeroids with Selachians and Arthrodires . 

Comparison of the Chimaeroids with the Ptyctodontids 

Comparison of the Amtiarchi with Arthrodires and My xinoids 

Cyclostomes and Gnathostomes 

An interpretation of the premandibular cartilages in Ho!oc ephi lians 
Concerning the upper labial cartilages in Holocephalians ; 
Remarks to the evolutional diagram 


INTRODUCTION. 


In the first part of this work the ontogenetical development of the head, 
especially the skull, was followed in some sharks and rays. These investigations 
resulted in some general statements about the relationship between these groups 
of fish, and the conclusion was drawn that these groups of selachians are but 
distantly related to each other, so distantly in fact, that it is not possible to 
derive them from common selachian ancestors. 

In the second part the experiences obtained in the first part were used for 


a phylogenetical discussion of the recent shark and ray groups. This discussion 
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was based on the morphology of the skull in adult recent shark and ray genera. 
To answer some of the questions that arose, an investigation into the dorsal 


fins was necessary, and the results of such an investigation were added. 


The present third part of the work contains an attempt to widen the phylo- 


genetical discussion to embrace the Acanthodians, the Arthrodires (in the 
widest sense) and the Chimaeroids, the Antiarchi and the Agnatha. It will 
thus contain far-reaching comparisons of sharks and rays, embryonic as well 
as adult, with these groups and these groups with one another. As there are 
many gaps in our knowledge of the extinct forms and of the ontogenetical 
development of the living Chimaeroids, these comparisons must in many cases 
be incomplete; nevertheless they have yielded certain results of some im- 
portance. In a surprising number of cases experiences from the ontogenetical 
researches in the first part of this work and additional material in the present 
part have given clues to the understanding of certain obscure conditions in 
the extinct groups. In a special publication (HOLMGREN, 1942) the lateral 
sensory line system of the head has been elucidated along partly new lines. 


generous 


The publication of this work has been very much facilitated through 
subventions from ’’Stiftelsen Lars Hiertas Minne’, from ’Gustaf och Anna 
Retzius fond for vetenskaplig forskning’ and from ”Langmanska kultur- 
fonden”. I wish to tender my respectful and sincere thanks to the boards of 
these foundations. I am also very much indepted to my friend Professor 
STENSIO for the very valuable opportunity he has given me to study the 
manuscript to the general part of his great monograph on the Antiarcii, which 
soon will appear. I am also very grateful for his permission to use some of 


his beautiful drawings, intended for his monograph. 


COMPARISON OF SELACHIANS WITH ACANTHODIANS. 


From palaeontological points of view Watson (1937) has made a com- 
parison of Acanthodians with Selachians. He has pointed out that the pectoral 
fin of Acanthodes is tribasal and resembles a fin type found only in mesozoic 
or still later Elasmobranchs, but not in older types, such as Cladoselache and 
others. The fin of Acanthodes can therefore not be compared with that of 
recent primitive Elasmobranchs. According to ABEL (1919) Acanthodes 
ranged from Lower Devonian to Perm, Chladoselache belonged to the upper 
Devonian. This conclusion involves a certain doubt as to the possibility of 


a close relationship between Acanthodians and Selachians. 
Neural skull. 


In the oldest known Selachians the cranial structures remind us very much 


of those in the recent Chlamydoselachus. WATSON (1937) lays stress upon the 
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following essential differences in the neurocranium of Acanthodians and the 
oldest Selachians: 

1. The acanthodian skull contains perichondrial bone-lamellae, that of Sela- 
chians is calcified with lime prisms. 

2. The neural cranium in Acanthodians is tropibasic, that of Selachians is 
platybasic. 


3. The occipital region in Acanthodians is long and passes directly into the 


otical region; in Selachians it is short and ends abruptly at the transversely 


placed posterior surface of the otic capsules. 

4. The otic region in Acanthodians has a "horisontal crest, below which i 
is excavated, passing smoothly into the ventral surface’. In Selachians the 
otic capsules are square-cut masses forming the transversely placed hinder 
wall of the orbit. Their lateral surface is nearly at right angles to their ventral 
surface. 

5. In Acanthodians ’’the postorbital process is independent of the otic cap- 
sule and is connected with the basis cranii by powerful sloping columns of 
cartilage, perforated by the jugular canal”. In Selachians the postorbital process 
is fused on to the otic capsules. 

6. In Acanthodians no hyomandibular facet occurs on the otic capsule. In 
Selachians such a facet is present. 

7. In Acanthodians no articular facet for the orbital process and no basal 
angle occur, in Selachians both may be present. 

8. No definite suborbital shelf occurs in Acanthodians, whereas such a shelf 
exists in Selachians. 

g. An interorbital septum is present in Acanthodians but not in Selachians. 

10. In Acanthodians the olfactory capsules must have been small, in contact 
with each other with anteriorly directed nostrils. In Selachians the olfactory 
capsules are large, "separated, often very widely, by the extension forward 
of the brain cavity as the precerebral cavity, the walls of which support the 
rostrum”. The nasal openings are never directed forward. 

The above comparisons, which might be greatly extended, are, I think, 
sufficient to show that the Acanthodians cannot bear any close relationship 
to the ancestral Elasmobranchs.” (Watson, 1937.) With this conclusion I can 
perhaps agree in as far as it concerns the oldest known Selachians. In the 
following pages I shall make some observations on the different points of 
disagreement in order to show that they are not as profound as they appear 
from such an enumeration as the preceding. 

1. The occurrence of perichondrial bone lamellae in the Acanthodians seems 
to be a very essential difference from the condition in sharks and rays, and 
it certainly is. But by forming an opinion as to the degree of this difference 
it must be considered that by the embryonal growth of the thickness of a 


cartilage, material is added to the surface of the cartilage from the mesen- 
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chyma lying outside it. As this mesenchyma by degrees chondrifies, the original 
outer surface of the cartilage becomes embedded in the cartilage and a new 
surface arises. Through the growth process, structures lying originally outside 
the cartilage may be surrounded by the additional cartilage substance, as is the 
case, for instance, with many nerves and blood vessels (or, if the process 
is a contrary one, they will be free from the cartilage covering). It has already 
been pointed out that such a process has occurred during the phylogeny of 
sharks but in a reverse direction (see for instance HOLMGREN, 1941). In Clado- 
donts the carotis communis system 

seems to have been enclosed. The 

basal surface below which the carotis 

system is embedded is thus not the 

same as the basal surface of a modern 

shark outside which the carotis runs. 

If there really was an aortic canal in 

Acanthodes, the system of the ce- 

phalic aorta would have been em- 

bedded in the basals and their ”’ossi- 

fied” surface must thus have been a 

different surface from the basal sur- 

face in sharks. Assuming the presence 

in sharks of a mesenchymatic lamella 

de 


inthodes sp. Neurocramum, corresponding to the anterior basal of 
aspect (WATSON, 1937). 
Acanthodians, it should lie on the 


lower side of the basal plate, but separated from it by a layer of mesenchyma 


(chondrified in Acanthodes), and this osteogenetic lamella should be located as 


membrane bone, viz., a parasphenoid. 

These summary, purely theoretical considerations are sustained by certain 
evidence, resulting from an investigation made into the development of certain 
membrane bones in Amia which will be recorded in the fourth part of this 
paper. According to these results the parasphenoid mesenchymatic rudiment 
is formed in the superficial (buccal) part of the mesenchyma, the deep part 
of which forms the "intertrabecula” (connecting chondrifying tissue between 
the two trabeculae: the medial area of Selachians). If these conclusions are 
right, the extremely parasphenoid-like aspect of the anterior basal of Acan- 
thodes (Fig. 1) is satisfactorily explained. But it also becomes evident that 
a reduction of the thickness of the basicranial wall, manifesting itself by 
failing ossification or chondrification of superficial mesenchymatic lamellae, 
as the case may be, may explain the different conditions in the basis cranit 
of Acanthodians and Selachians. Moreover, the other perichondrial bone por- 
tions in Acanthodians may be considered from similar points of view as the 


anterior basal. In my opinion, then, the alleged occurrence of bone in 
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Fig. 2. Mustelus laevis. Calcifying cartilage of a pectoral fin radius, at a stage of be- 
ginning calcification. 


Acanthodians may not be of such importance as definitely to make these 
fishes far removed from the Selachians. The Acanthodian conditions might 
very well have been the starting-points for the selachian evolution (as well 
as for the teleostomian). 

In the foregoing interpretation it was assumed that true perichondrial bone 
was present in the Acanthodians, as has been supposed by Watson and 
others. The description of the “bone” in Acanthodes given by ReEts (1896) 
who, however, considered it to be calcified cartilage, is interesting, as it 
coincides completely with the bone layer in Macropetalichthys described by 
STENSIO. In Acanthodes it consists of an external lamellary layer with numerous 
cell spaces. After this follows, internally, a cancellous layer without cell spaces. 
Centrally there is a vacuity, which must have been filled up with cartilage. 
This description seems to correspond well to that of a perichondrial bone, 
but I nevertheless think it is not a bone at all, but calcified cartilage of the 
same nature as that which occurs in certain parts of the selachian skeleton. 


Besides the common prismatic calcification, there are in Selachians many other 


types of calcification,’ one of which agrees in all details with that described 
by Reis in Acanthodes and by SteENs16 in Epipetalichthys (1925). This 


1 Some years ago I carried out an extensive investigation into the calcified cartilages, 
especially in Mustelus laevis. The result of this investigation was never published, but the 
sections have been very useful for the present purpose. 
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Fig. 3. Mustelus laevis. Calcified cartilage of a pectoral fin radius. 


calcified cartilage forms a superficial lamella with numerous cell spaces, 
containing cartilage cells (Fig. 2, 3). From this lamella issure more or less 
perpendicular lamellae or calcified trabecles, which form a cancellous layer. 
In these lamellae cell spaces may or may not be present. They are embedded 
in uncalcified cartilage substance. I am at a loss to find any character in this 
calcified cartilage which could justify its considered a bone, but perhaps 
it may be a forerunner of true bone. I call this form of calcification osteoid 
calcification. It may be the common property of the endoskeleton of Acantho- 
dians, Arthrodirans, Selachians and perhaps various other archaic fishes. 

2. The Acanthodians are said to differ in their tropibasia from the sela- 
chians, which are platybasic (Watson). This is, however, a difference which 
needs some elucidation. In the platybasic skull the trabeculae are separated 
frontally about as much as caudally. In the tropibasic they converge and fuse 
with each other in front of the hypophysis. To the tropibasic type belongs 
mostly a thin interorbital septum, whereas in the platybasic type the orbitae 


are separated by a portion of the brain cavity. MARINELLI (1936) says: 
"*Gaupp unterschied danach den ’kielbasischen’ (tropibasischen) von dem 
‘plattbasischen’ (platybasischen) Schadeltypus, von welchen ihm der zweite 
der altere zu sein schien, da er bei den Chondrichtyes vorherrscht. Der tropi- 
basische Typus ist kennzeichnend ftir die hoheren Teleostei, die Sauropsiden 
und, in weniger pragnanter Ausbildung, auch fur die Sauger doch hindern 
uns Ausnahmen (karpfenartige Teleostei und Schlangen, selbst Vogel im 
allerersten Stadium), darin einen prinzipiellen Baugegensatz zu erblicken.” 
In connection with this observation it may be borne in mind that, in all 
cases where sufficiently young stages have been investigated as to the relation 


of the trabeculae, the tropibasic skull begins its development as platybasic 
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and then becomes tropibasic. This also 
holds good for the selachians. The 
broad basal surface of the skull of a 
shark or ray is not due to a platybasic 
arrangement of the trabeculae but to 
broadening. It is true that in a very 
early evolutional stage they lie as in 
a typical platybasic skull, but very 
soon they approach each other in the 
division frontally to the polar fenestra 
(including the hypophysial fenestra), 
and are there connected by means of 
the deep portion of the medial area, 
so as to form a trabecular plate. Not 
only is this broadening of the trabe- pig 4 Skull of Oxynotus centrina upon 
culae always responsible for the which the anterior basal of <Acanthodes 
broadening of the basal plate, but oe 
also separate subocular cartilages may play a considerable part in this pro- 
cess, as in galeoid sharks. In my opinion, the selachian skull is not a purely 
platybasic skull. Neither is it a purely tropibasic one. In Squaloid sharks 
and in Heptanchus moreover (HOLMGREN, 1942), the basal surface of the 
orbital region is very narrow, and that part which may correspond to the 
anterior narrow portion of the anterior basal in Acanthodians in such sharks 
is even narrower than in Acanthodes. As the orbital wall is unknown in 
Acanthodes, there do not seem to be adequate grounds for assuming a funda- 
mental difference in the construction of the orbital part of the basal surface 
in the two groups of fishes. In fig. 4 the outlines of the anterior basal of 
Acanthodes are drawn on a picture of the skull of Oxynotus, showing that, if 


the skull of Acanthodes is a tropibasic skull, that of this modern shark is at 


least equally tropibasic. Thus no conclusion as to tropibasia or platybasia may 
ff 


be drawn from the features of an adult skull. The alleged differences in the 
skull basis between Acanthodians and Selachians are therefore not fundamen- 
tal. On the other hand, it cannot be denied that such an archaic shark as 
Cladodus seems to have had a much_ broader cr 
cranial basis than Acanthodes. A transverse section 
through the orbital region of Cladodus wildungensis 
illustrated by Gross (1937) shows, however, that Sal 
more than two thirds of the basal surface lie upon ee 
the subocular shelves (Fig. 5), the origin of which 


is of course unknown in Cladodus, but they have Fig. 5. Transverse section 
of the orbital region of the 
neurocranium of Cladodus 
for instance HOLMGREN, 1940, p. 161 and fig. 113). wildungensis (Gross, 1937). 


a separate (not trabecular) origin in Scyllium (see 
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From the basal surface of Cladodus no definite conclusion may be drawn as 
to its "platybasia’. Cladodus is not more ’’platybasic’”’ than the ”tropibasic”’ 
Acanthodes. 

3. The occipital region of the skull, apart from the ossifications in Acan- 
thodes, seems to be very different in Acanthodes and Selachians. The long 
region in Acanthodes seems to tally badly with the very short one in most 
Selachians.t This comparison, however, disregards the embryonic conditions. 
In the selachian embryos the occipital column arises a long distance behind 
the otic capsule and only gradually comes into contact with it through a 
shortening of the interval between the capsule and the column. In addition, 
the occipital region — by incorporating two or more vertebral centres -— 
simultaneously grows in a caudal direction. Then follows the final shortening 
of the region. Thus in the ontogenetical history of the occipital region in 
Selachians a stage is passed which more or less answers to the definitive stage 
in Acanthodes. 

4. The recorded differences in the otic region are of minor importance, 
as in many selachians it has a horizontal crest, below which it is excavated, 
passing over into the ventral surface. The form of this region is very variable 
and it could not always be described as squarecut masses. As cranial nerves 
(V, VI, VII) pierce the posterior wall of the orbit, this wall could scarcely 
be composed of the anterior wall of the otic capsule. In sharks this wall 
consists of the pila antotica (medially), part of the orbital cartilage and the 
taenia marginalis (dorsally), and the cartilage closing in the primary prootic 
foramen (laterally and between the nerve foramina). This part of the acan- 
thodian skull seems to be quite unknown. The (possible) absence of a hyo- 
mandibular articulation may be responsible for slight differences in the lateral 
surface. 

5. The independence of the postorbital process of the auditory capsule in 
Acanthodes seems to be somewhat doubtful. In selachians there are two post- 
orbital processes present (HOLMGREN, 1940): a primary developing indepen- 
dently and a secondary process developing from the external (supraorbital 


crest-) portion of the taenia marginalis. The secondary for the most part 


covers the primary completely; in Urolophus, however, it lies more frontally 


and fuses with the anterior border of the primary process. In the Notidanids 
the palato-quadrate clearly articulates with the secondary process. From this 
comparison it seems most probable that in Acanthodians also the postorbital 
process, at least its articular portion, is fused on to the anterolateral part 
of the auditory capsule. This conclusion seems necessary in the light of the 
following close comparison between the postorbital process of Acanthodes and 


Heptanchus. In Acanthodes the postorbital process consists of three parts: 


1 In the Notidanids and in Chlamydoselachus the occipital region is longer than in 
other sharks or rays. 
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Fig. 6. Acanthodes sp. Reconstruction of the skull (WATSON, 1937). 


anterolaterally of the process proper, posterolaterally of the articular facet 
for the processus oticus of the palato-quadrate, and ventrally of long sloping 
columns pierced by a fronto-caudally directed canal (lig. 6). The corresponding 
complex in Heptanchus consists antero-laterally of the processus postorbitalis, 
postero-laterally of the articular facet of the processus oticus (externus) of 
the palato-quadrate and of the ventrally directed short sloping columns pierced 
by a fronto-caudally directed, comparatively wide canal. This canal is also 
present in Chlamydoselachus and was well described by Avuts. In Chlamydo- 
selachus ALLis (1923) also found one or two narrow canals transmitting 
branches of the ramus buccalis. The column is also present in other sharks, some- 
times extending ventrad to near the basal surface of the skull. (Compare HoLm- 
GREN, 1941.) In these latter cases a canal may or may not be present. The 
two descriptions coincide in every respect and there cannot be any doubt about 
the homology of the different parts here under consideration. The canal in 
Acanthodes, however, is said to be the jugular canal. In Heptanchus, Noto- 
rhynchus, Chlamydoselachus and many others, where the nature of this canal 
could be determined exactly, it is the canal through which a branch of the 
ramus oticus runs to the otical part of the lateral sensory line. Considering 
the caliber of the nerve, the canal is wide and in a Chlamydoselachus-embryo 
very wide. This comparison makes it evident that there is no fundamental 
difference between the postorbital complex in Acanthodes and that in modern 
Selachians. It has been shown in the second part of this work (HOLMGREN, 


1941) that the postorbital complex in Cladodus was essentially similar to that 
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in Heptanchus (and Chlamydoselachus). Thus the difference recorded in the 
fifth paragraph of the comparison probably has no reality. 

6. That no hyomandibular facet occurs on the otic capsule in Acanthodes 
seems to be an assumption based on the fact that the hyoid arch perhaps had 
no suspensorial function but was at least relatively free from the mandibular 
arch, that there was supposedly a gill-slit behind the latter and that in the 
fossils, studied by Watson, the hyal arch is well separated from the auditory 
capsule. In the reconstruction of the branchial skeleton of Acanthodes pre- 
sented by Watson (Fig. 6) the upper end of the epihyal is very strong, much 
stronger than the lower, whereas in the branchial arches, which had a 
pharyngeal element, the upper end is about the same as the lower. This 
difference seems to indicate that the upper end of the epihyal had a supporting 
function, probably carrying a big pharyngohyal, which articulated with the 


otic capsule. Reis ("epihyomandibulare’), JAEKEL (1906,a) and BASHFORD 


DEAN (1909) found or supposed the presence of a pharyngohyal (illustrated 


by Reis), but Watson did not find any. (This would be natural if it were 
cartilaginous [compare WATSON p. 119] or transformed into a ligament.) 
lf there had been a cartilaginous pharyngohyal it should probably have articu- 
lated with the otic capsule somewhere in front of the lateral occipital. (Had 
it been a ligament it may have been attached to the capsule at a corresponding 
place. ) 

From this discussion it seems certain that the difference recorded under 
6 cannot as yet be of much importance as it seems to involve too great factors 
of uncertainty. 

7. The Acanthodians are said to have no articular facet for any orbital 
process, whereas such a facet is present in selachians. This statement requires 
some discussion. 

In Acanthodes a "basipterygial” articulation is said to be present. It lies 
far back in the orbit immediately in front of the point where the sloping 
column from the postorbital process reaches the anterior basal “bone”. The 
Acanthodians are said to be characterised by "a complete absence of the 
clearly non-homologous articular facet for the infraorbital processes of the 
palato-quadrate and the basal angle associated with them”. In Selachians the 
orbits are "floored by a suborbital shelf, which was broad in the primitive 
forms but becomes reduced when it is cut into by the orbital process of the 
palato-quadrate. Pari passu with this lateral embayment of the suborbital shelf 
proceeds the appearance and development of the basal angle.” 

In a squaloid embryo the palato-quadrate is attached to the basicranial region 
by two connections, viz., an anterior with the trabecula and a posterior with 
the polar cartilage. The anterior develops into the articulation of the orbital 
process, the posterior is quite rudimentary and disappears. The latter never 


has the character of an articulation in sharks, whether embryonic or adult. 
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Fig. 7. Acanthodes sp. Reconstruction of the mandibular arch (WATSON, 1937). 


In galeoid sharks the anterior connection articulates at the anterior end of 
the trabecula, in squaloid sharks it lies just behind the middle of it or even 
further back. In Galeoids the trabecula grows posteriorly to the connection, 
in Squaloids principally anteriorly to it. These differences in the early develop- 
ment are responsible for the different position of the orbital articulation in 
Galeoids, Heterodontus, Orectolobids, Chlamydoselachus on the one hand and 
the Squaloids and Notidanids on the other. (In Rays the orbital articulation 
is absent.) No series of connecting links between the two cases is known. 
The description just quoted is thus metaphorical and does not, so far as is 
known, correspond to any actual process. 

The posterior connection is present, so far as I know, in Palaeoniscids, 
Crossopterygians and Dipnoi. It may also be present in embryonic ganoids 
(Acipenser [7], Lepidosteus |[HAMMARBERG, 1937] ). 

Which of these two connections occurs in Acanthodians? WATSON does not 
doubt that it is the posterior. In my opinion it is the anterior, and I base this 
view on the almost identical organization of the palato-quadrate in Acanthodians 
and in squaloid and notidanid sharks. | have shown (HOLMGREN, 1940) that 
in sharks the palato-quadrate may consist of four parts, of which at least three 
develop more or less independently, viz., the main portion (posteriorly) with 
the mandibular joint, the processus oticus externus and the palatine portion. 
In Galeoids a fourth independent portion forms the orbital process, which 
in. Squaloids is formed in connection with the first portion and with the 
trabecula. Corresponding portions are present in the Acanthodians. There 
too, the three of them seem to have some independence in the adult, as in 


some cases they ossify independently (Fig. 7). Of course, this method of 
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ossification need not necessarily mean that the “ossifying” cartilage also 
consists of corresponding primary separate centres. But it seems at least 
not out of the question that these ossifications may have this significance. 
According to Watson the anterior ossification extends less in a caudal 
direction in young individuals than it does in older, where it joins the ossi- 
fications of the posterior part of the palato-quadrate. Thus the fact that the 
anterior ossification reaches beyond the articular process of the palato-quadrate 
does not argue against the homology of this process with the orbital process 
in sharks. The position of the articular facet in the posterior part of the 
orbit, however, seems to indicate that this facet is a dependence of the polar 
cartilage rather than of the trabecula. But a comparison with numerous 
squaloid sharks shows that the position is not very different. There, the facet 
lies in the most posterior part of the orbit immediately in front of the complex 
of the nerve foramina (trigeminal etc.). The corresponding part of the orbit 
seems to be unknown in Acanthodians. According to WaAtTson’s figure, the 
orbit must have been rather strongly excavated (’’as a spheroidal surface’) 
in front of and inside the postorbital column. In the ventral part of the 
excavated portion of the orbit the foramina may have been placed just in 
front of (or inside) the postorbital column. Watson has positively declared 
that there is no palato-quadrate symphysis in the Acanthodians. If that is 
true, the palato-quadrate of the Acanthodians should belong to a type of 
palato-quadrates reminiscent of that in teleostomians, viz., a type in which 
the anterior end is articulated with the ethmoid region of the skull. As I will 
show elsewhere in this work, this joint corresponds ontogenetically to the 
orbital joint in selachians. If such an ethmoidal connection were present in 
Acanthodians, the posterior articular facet in Acanthodes would probably be 
“basipterygial’’. But such a joint is not present in Acanthodians. The question 


of the symphysis will be discussed later. Here I will confine myself to stating 


at a broad symphyses was probably present in Acanthodians. 


of the preceding discussion may thus be that the Acanthodians 


had an orbital process articulating at the posterior part of the orbit, as in 
squaloid and notidanid sharks. On the other hand, the difference between 
the Acanthodians and the oldest known Selachians, Cladodus, is very pro- 
nounced, as the orbital process of the latter articulated with an anteriorly 
placed process (crista palato-basalis) of the basal plate, lying partly in front 
of the opticus foramen. The same applies to Chlamydoselachus. But in regard 
to Chlamydoselachus it has been stated (ALLIs, 1923) that the optic nerve 
runs in front of the orbital process, making a big frontal bend before reaching 
the eye. In the nonsqualoid (or notidanid) sharks the opticus lies clearly behind 
the palato-basal process which forms a part of a broad subocular shelf. 
Cladodus thus seems to have behaved as a squaloid shark, but with a shelf 


(crista subocularis) developed behind the orbital articulation. In an embryo 
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of Chlamydoselachus (127 mm) a very rudimentary shelf is present on the 


one side. In Squaloids a corresponding shelf is merely suggested in some 


genera. As to the subocular shelf, the skull of Cladodus seems to be more 
closely related to the galeoid sharks than to the squaloid. The fact that in 
many of the Galeoids (Scyllium, Orectolobus, Chiloscyllium) the nervus 
ophthalmicus superficialis VII has a foramen of its own in the dorsal part 
of the orbit as in Cladodus wildungensis, testifies to the existence of a certain 
relationship. It does not seem to be a priori necessary to suppose that the 
notidanid and squaloid stem has sprung from the cladodontid branch of sharks 
and that thus the Acanthodians need not necessarily be compared with the 
Cladodontids, but with hitherto unknown archaic narrow-skulled Elasmo- 
branchs. 

8. This paragraph has already been discussed in the preceding lines. 

g. The presence of an interorbital septum in Acanthodians and its absence 
in Selachians would seem to be an important difference. But this difference 
is apparently not fundamental but is due to the proportionately large eyes in 
the Acanthodians. In sharks the head is generally broader and the eyes rela- 
tively small. But in some squaloid sharks the eyes are very large, as for 
instance in such sharks as Etmopterus, Scymnodon and Scymnorhinus. There 
the fronto-ventral parts of the orbitae come so near one another that they 
are separated only by a "septum”. In Scymnodon this septum has a large 
fenestration, so that the orbitae practically are in communication. 

10. There are many sharks and rays whose rostrum is very small or absent 
altogether. In such species the nasal capsules lie, sometimes at least, close 
together near the tip of the snout. In Oxynotus, for instance, the nasal cap- 
sules lie so closely together that their ventromedial walls have fused, forming 
a secondary nasal septum. In this genus the nostrils are nearly terminal. This 
example shows that one may not lay too much stress upon a difference in 
the position of the nostrils in relation to the frontal end of the head. The 
importance of such a difference is particularly open to doubt, when the species 
compared have nasal organs of very different size. 

Visceral skeleton. 

In the visceral skeleton WATSON lays stress upon the following divergences: 

11. The palato-quadrate in Acanthodians is composed of two independent 
bones (presumably representing independent cartilages). "The bone supporting 
the otic process of the palato-quadrate in Acanthodes is probably a neomorph” 
(p. 125). In Selachians the palato-quadrate is a single cartilage. 

12. There is no palato-quadrate symphysis present in Acanthodians; in 
Selachians a symphysis occurs. 

13. The palato-quadrate articulates "if at all, by a basi-cranial facet with 


the hinder end of the orbito-temperal region, there being no orbital process. 


10. A. Z. 1942. 
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In Selachians the palato-quadrate articulates with the suborbital shelf by an 
orbital process, has no palato-basal articulation.” 

14. In more recent Acanthodians the otic process articulates with the post- 
orbital process, in earlier ones it does not. In Selachians the otic part of the 
palato-quadrate does not usually articulate with the postorbital process. 

15. The palato-quadrate is always markedly shorter than the lower jaw in 
Acanthodians, whereas it is usually longer in Selachians. 

16. The lower jaw is ossified in two segments in Acanthodians. In Selachians 
it is a single cartilage, but vAN WIJHE has reported two centres of chondri- 
fication in Squalus. 

17. The upper end of the hyoid arch is not a hyomandibular in Acanthodians, 
in Selachians a hyomandibular always occurs. 

18. In Acanthodians each branchial arch is )-shaped, in Selachians 2-shaped. 

19. In Acanthodians the foremost gill-cleft is a full-sized gill-slit, in Sela- 
chians a spiracle. 

The following observations may be made on these differences: 

11. In my observations on paragraph 7 I have already pointed out that in 
the palato-quadrate of Selachians independently forming parts occur which 
closely correspond to those in Acanthodians. In Selachians the palato-quadrate 
is not one single cartilage but three (or four). 

12. The absence of a symphysis in Acanthodians cannot be demonstrated 
in any fossil if the symphysis is represented by ligament, as it is in many 


Selachians. Especially broad is the symphysis in notidanids, where in Noto- 


rhynchus it is so broad that all the symphysial teeth are placed upon it. The 


absence of a symphysis in Acanthodians is a very doubtful character, as it 
refers only to the fact that the palato-quadrate bones do not reach one another 
in the midline below the basis cranii. 

13. This paragraph has already been discussed under paragraph 7. 

14. In Notidanids the "otic process” articulates with the postorbital process 
as in younger Acanthodians. In Cladodus as in some Acanthodians no arti- 
culation occurs. Protacrodus and Cladoselache had an otic process. 

15. The lower jaw is longer than the upper in Notidanids. In Notorhynchus 
it is much longer. 

16. The two centres of the lower jaw in Acanthodians correspond to the 
two embryonic centres in Selachians. 

17. The hyomandibula proper in sharks consists of two parts: a pharyngohyal 
and an epihyal, which are fused on to one another. If, as I believe and as is 
illustrated by Rets (1895, 1896), a pharyngohyal was present in Acanthodians, 
it was probably not fused on to the epihyal. The length and position of the 
hyomandibula in Notidanids and Chlamydoselachus recalls the epihyal in 
Acanthodians. In Chlamydoselachus the first interarcual ligament connects the 


upper part of the hyomandibula with the epibranchial of the first branchial 
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arch. In sharks this is the normal condition. In the sharks that have been 
investigated embryologically I have found that the upper end of the hyo- 
mandibula includes the pharyngohyal, which was separate in Acanthodians. 

18. The different shape of the branchial arches in Selachians and Acantho- 
dians needs explanation. 

In the fourth part of this paper I will produce evidence that a normal 
ancestral branchial arch consists not of four but of five elements, viz., a 
supra- and an infrapharyngobranchial, an epi-, a cerato- and a hypobranchial. 
In Selachians both pharyngobranchial elements are sometimes present in the 


shape of an interarcual or an anterior process of the epibranchial, and a fully 


developed suprapharyngobranchial. In Acipenser the two pharyngobranchial 
elements are well developed and their development was followed up. There 
the infrapharyngobranchial arises as a frontal process on the dorsal end of 
the epibranchial, but the suprapharyngobranchial arises as an independent 
rudiment. In Amia and Lepidosteus (HAMMARBERG, 1937) the suprapharyngo- 
branchial arises as a posterior process of the epibranchial, whereas the infra- 
pharyngobranchial has an independent rudiment. These examples show that 
the two pharyngobranchials are dependents of the epibranchial. In sharks the 
suprapharyngobranchial has an independent origin, in rays it develops as a 
posterior process of the epibranchial rudiment (HOLMGREN, 1940). In both 
groups an anterior process of the epibranchial, into which the interarcual liga- 
ment is inserted, represents the infrapharyngobranchial element. 

In the light of the preceding statements and interpretations the difference 
in the dorsal part of the branchial arches between Acanthodians and Selachians 
may be explained thus: in Acanthodians the infrapharyngobranchials, in 
Selachians the suprapharyngobranchials are fully developed. In certain 
Acanthodians the (infra)pharyngobranchial has a posteriorly directed process. 
This process may possibly represent the suprapharyngobranchial. 

This interpretation may explain the different shape of the dorsal part of 
the branchial arch. The differences in the lower part of the branchial arch 
are explained by the fact that in Selachians the basihyal and (probably also) the 


first basibranchial have become separated from the ’cardiobranchial”, which 
has travelled caudad, the subsequent hypobranchials changing direction so 
that their lower ends were directed caudad instead of frontad. The first hypo- 
branchial, which, when present, is connected with the basihyal (the latter did 
not shift caudad), retained its frontal direction. In Acanthodians the basihyal 
and the basibranchials seem to have formed an uninterrupted row in the mid- 
line of the branchial basket. Consequently the hypobranchials kept their 
original frontal direction. 

Although the preceding discussion may perhaps have explained the difference 
in the branchial basket, the possibility remains that this difference may be of 
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great importance in the determination of the phylogenetical position of the 
Acanthodians. In their branchial characters they recall the Teleostomians and 
Pseudopetalichthys rather than the Selachians, but they are not therefore 
fundamentally different from the latter. 

19. The presence of a spiracle in Selachians is said to separate these fishes 
from the Acanthodians which are supposed by Watson to have had a full- 
sized gill-slit, the existence of which was especially evidenced by the occurrence 
of well-developed gill-rakers on the hyoid arch. This gill-slit is covered dorsally 
by a scaled flap’ or portion of the cranial covering; ventrally it contains the 
(long), mostly parallel-sided or rodlike mandibular rays. The spiracle of the 
Selachians in the embryo arises as a full-sized gill-slit. In this stage the 
mandibular and hyoid arches are completely separated. During the following 
development this gill-slit closes from below and simultaneously the arches 
approach one another and come into contact at the joint between the mandibula 
and the palato-quadrate, where in somewhat different way the suspensorial 
conditions of the epihyal are established. The external gill-slit closes more 
and more in a dorsal direction and finally the spiracle is left dorsally as the 
only remnant of the earlier fullsized external gill-slit. It does not require much 
imagination to realize that the upper part of the acanthodian gill-slit represents 
the selachians spiracle which there forms a functional, but perhaps only 
partly morphological, counterpart to the functionally as well as morphologically 
well defined spiracle of the Selachians. The upper part of the acanthodian 
post-mandibular gill-slit thus apparently demonstrates, in a striking way, an 
early initial stage in the phylogenetical development of a spiracle.? 

In this connection I would recall the remarkable finding of JAEKEL (1895) 
in Pleuracanthus, once opposed by Reis (1897), but well maintained by 
JAEKEL in 1926. In Pleuracanthus the palato-quadrate has the general shape 
of that in Acanthodians but with a longer anterior portion. Along the posterior 
border of it and along the mandibula a well-defined row of palato-quadrate 
and mandibular rays was found. At the upper end of the palato-quadrate 
a group of such rays formed a small separate flap. The hyoid arch also 
had rays, which seem to have formed the supporting elements of a large 
hyoid operculum, the mandibular rays supporting a narrower mandibular oper- 
culum. The existence of these two opercula in Pleuracanthus places this fish 


under the same points of view as the Acanthodians. In view of the presence 


of the mandibular operculum Pleuracanthus may possibly have had a full- 


sized gill-slit behind the palato-quadrate. The presence of a special dorsal 


1 No such flap seems to have existed in Acanthodes, and the entire branchial region 
was covered by an operculum. 

2 Later it will be suggested that the Acanthodians had no such full-sized gill-slit behind 
the mandibular arch. 


10 


‘is 

STUDIES ON THE HEAD OF FISHES bs 
flap on this operculum makes it possible that the upper part of this gill-slit 
was a functional spiraculum.* 

In this connection it is impossible not to consider the description given by 
ReEIs concerning the hyoid arch in Acanthodes. He says (1896) that the 
hyomandibula and the palato-quadrate are so close together, that these parts 
are seldom found separated from one another. The broad upper end of the 
hyomandibula is partly hidden behind the palato-quadrate ’und es ist der hier 
untergeschobene Abschnitt jedenfalls haufig sehr eng mit dem P. Q. ver- 
bunden” (pg 154). Watson also says: ”The relationsship of the hyoid to 
the mandibular arch is difficult to establish. In certain cases, the Pollichia 
specimen for example, where the palato-quadrate has been rotated outward, 
it has carried the epihyal with it, an indication of a close relationsship and 
some attachment by soft tissue” (1938, p. 106). These quotations tally very 
little with the opinion of Watson that there was a full-sized gill-slit behind 
the mandibular arch. The only conclusion from such evidence seems to be 
that there was no full-sized gill-slit between the mandibular and the hyoid 
arches, but that there was a functional as well as a morphological spiracle 
present just as in Selachians. The argument for the full-sized gill-slit deduced 
from the occurrence of gill-rakers along the entire hyoid arch is not conclusive 
for the gill-slit theory, as gill-rakers are present on the hyoid arch in Chimaera 
and in many teleosts, where the spiracle already disappears during embryonic 
life. Reis described and illustrated two rows of gill-rakers on all the branchial 
arches except the last, where there is but one. On the hyoid arch there is 
also one serie. Figs. 2 and 3 Taf. VI of Reis (1896), in my opinion, seem 
to show that the hyoid series answers to the posterior branchial series (the 
anterior being annihilated by the closure of the gill-slit, as in Chimaeroids). 
Assuming that this figure is correct, the conditions in Acanthodes would be 
similar to those in many bony fishes (especially in Siluroids). Watson, 
however, found only one series of gill-rakers in the Acanthodians at his 


disposal. 


The result of these discussions seems then to be that the Acanthodians had 


no full-sized gill-slit behind the mandibular arch, but probably a spiracle, as 
in the Selachians, or at least that the gill-slit theory is very doubtful. The 
possibility of a full-sized gill-slit in Pleuracanthus, which rests upon the gill- 
slit theory, is also therefore as doubtful as that of the Acanthodians. The 
*gill-slit theory” will be further discussed in connection with the Chimaeroids. 

To the preceding discussion of the differences, pointed out by Watson, 
between the acanthodian and the selachian skull, some points may be added 
in which agreements occur. 


1 In Pleuracanthus also the existence of a full-sized gill-slit behind the mandibular 
arch is very doubtful. 
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The Gill-rakers. 


In Acanthodians the hyoid arch, as well as the branchial arches, is provided 
with frontally directed gill-rakers. Such structures are generally absent in 
sharks and rays. They are present on the branchial arches in Notidanids, 
Scyllium and Spinacidae. In Cetorhinus and Rhinodon they are specially well 
developed, but of a special construction. They are absent in Chlamydoselachus, 
most Carcharidae, Lamnidae and most rays. Gill-rakers also occur in Chimae- 
roids. In Teleostomians gill-rakers are of common occurence, also on the 


ceratohyal (Compare the preceding paragraph). 


The anterior ossicles. 


In Acanthodes Watson found a group of fine ’’anterior ossicles” (Fig. 1). 
They are independent bones. The morphological significance of these ossicles 
is very doubtful and no hypothesis about them has been expressed. In the 
following I will venture a hypothesis about them, founded on my experience 
of the selachian skull. I have already pointed out that the absence of a 
symphysis in Acanthodians is not in accord with the general selachian shape 
of the palato-quadrate and that actually there was a broad symphysis present. 
In Heptanchus and Notorhynchus the two palato-quadrates are connected 
anteriorly with a tough tendinous symphysial band, which frontally extends 
‘ar in front of the anterior tips of the palatine part of the palato-quadrates. 


this symphysial band are inserted three rows of teeth with large basal 


plates of different sizes, which on a fossilizied Heptanchus skull would lie 


in front of the palato-quadrate as ossicles, each carrying a sharp tooth. If 
there was no tooth developed on the basal plate of these teeth, a number of 
ossicles would lie in front of the palato-quadrate. I am therefore inclined to 
consider the anterior ossicles to be dental plates, perhaps comparable with 
the anterior upper tooth-plates described by Moy-Tuomas (1935) in Chondren- 
chelys and working against the anterior part of the mandibula. On the other 
hand, there is in Selachians and Acipenserids another symphysial element, 
which could be placed in relation to the ossicles, viz., the single *palatinum 
mediale” of Scymnorhinus and the more or less numerous cartilages lying in 
the symphysis in Acipenser species and in Scarphirrhynchus. As these cartilages 
always lie in close contact with the palato-quadrates, the tooth-theory applied to 


Acanthodians seems to fit in better with the conditions in Selachians. 


The unpared basal bone. 


Watson has described a small unpaired bone lying immediately behind the 


hypophysial fenestra in Acanthodes. WATSON did not attempt any explanation 


140 

Id 


147 
STUDIES ON THE HEAD OF FISHES : 


of this bone. I think it could not be explained better than by comparing it with 


the unpaired, independent cartilaginous nucleus described by vAN WuJHE 
(1922) in Squalus, where it develops in the posterior part of the polar fenestra, 
forming the posterior limitation of the hypophysial fenestra. In the first part 
of this work (1940) I have had the opportunity of finding it more or less 
separate in embryos of all investigated selachians. Its location is between the 
polar cartilages, where the precarotid as well as the postpituitary commissures 
join it. As a corresponding cartilage is only met with in selachians, the com- 
parison seems to be well justified. 


The sensory lines. 


In a preceding paper (HOLMGREN, 1942) I have already treated the lateral 
sensory line system of the Acanthodians, and there demonstrated that it agrees 
in all essentials with that of a primitive shark. I may refer, therefore, to 
that paper. 

According to Watson the anterior part of the lateral line system of the 
head in many Acanthodians runs through a chain of short bone cylinders. 
’These may be, and probably are, independent of the normal dermal bones. 
Usually the canal surrounded by the apparently single cylinder lies between 
two rows of dermal bones. Posteriorly these cylinders are absent and the 
course of the canal can only be determined from the two rows of scales”... 
Concerning the lateral line system in Jschnacanthus, WATSON says: ’The 
squamation seems to show extremely little change of character over the lateral- 
line canal, which is in fact only recognizable along the flank by the presence 
of this well-defined ridge. This condition can only imply that the actual canal 
ran in a series of special ossifications lying below the scales and perhaps fixed 
to their lower surfase.” In my oldest embryo of Chlamydoselachus, in which 
placoid scales are developing, it is very clearly seen that the lateral line 
groove runs between two rows of scales located in pairs. In addition, the 
groove is internally surrounded by a halfcylinder of connective tissue, as is 


normally the case in Selachians. 


Pectoral fin. 


From an analysis Watson concludes "that the most primitive known 
elasmobranch pectoral fin, from which all others can be derived, is that of 
Cladoselache, and that the most striking of its characters are the parallelism, 
extension nearly to the fin margin, and unjointed nature of the radials, and 

* In Ischnacanthus Watson has demonstrated an "ethmoidal” commissure. This com- 
missure is placeded dorsally to the nasal openings and therefore cannot be an ethmoidal 


commissure at all. A counterpart to the acanthodian commissure possibly may be found in 
Holocephalians. 
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the parallel series of short basals. I have shown that the best known Acantho- 
dian pectoral fin (that of Acanthodes) is tribasal and has extremely short, 
jointed radials. In fact it resembles a type of fin, found only in Mesozoic or 
still later Elasmobranchs, which is the result of a long evolutionary process. 
The pectoral fin of the Lower Devonian /schnacanthus clearly agrees in its 
general structure with that of Acanthodes. So that even the earlier Acan- 
thodians cannot be compared with the far more recent primitive Elasmo- 
branchs.” However, concerning the Acanthodians pectoral fin the following 
passage, quoted from WatTson’s paper (p. 114) is worth noting: "In the 
absence of any certainty as to the position of the articulation between the 
shoulder girdle and the fin skeleton it is not possible to be sure of the 
structure, but the most reasonable interpretation is to regard the fin as tribasal, 
of general Elasmobranch character.” There seems also to be some uncertainty 
concerning the pectoral fin in Cladoselache, and Watson goes on to say 
(p. 126): The fin was interpreted by BAsHForRD DEAN as showing a continuous 
series Of basals, one to each radial, but this reading of its structure leaves 
unexplained the apparent basals attached to the misplaced shoulder girdle and 
certain other structures shown in the photograph. Mr. Moy-Tuomas has 
suggested to me that the so-called basals are really the detached basal parts of 
the radials, and that a still deeper series of largely fused basals may have 
occured.” 

Considering these uncertainties in regard to the most important evidence upon 
which to found a phylogenetical theory, it seems better to refrain from drawing 
the conclusion that might be drawn from the fragmentary material. It may, 
however, be borne in mind that the Lower Devonian Pseudopetalichthys 
problematica — an Arthrodire — had a tribasal pectoral fin (BRoILt, 1933). 


Thus the tribasal pectoral fin has very old traditions in the Elasmobranch stock. 


Dorsal fin 


In Diplacanthus striatus an Acanthodian — the anterior dorsal fin is 
known through WatTson’s investigation. This fin has a large spine. Behind 
this spine, and connected to it, is a triangular basal, followed by two other 
basals. The basals probably carried jointed radials. This type of dorsal reminds 


one of the dorsals in some squaloid sharks, for instance of the anterior dorsal 


in Centrophorus sp. (HOLMGREN, 1941). The acanthodian first dorsal is of 


a distinct selachian type. 
The scales. 
GOoDRICH (1907) says about the scales of Acanthodei: ”At present we 


know too little concerning the scales of the Acanthodii, to draw any conclusion 


from their structure as to the phylogeny of the group. But these scales should 
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no longer be vaguely called modified denticles, and used as evidence of affinity 
with the Elasmobranchs.” In 1909, however, he somewhat modified this view: 


"In fact, the Acanthodian scale, except for the absence of cells and vascular 


channels, is just like a small ganoid scale. It differs so markedly from the 
denticle that it is impossible without intermediate forms to say whether it has 
been derived from the Elasmobranch placoid scale. On the other hand, the 


resemblance it bears to the ganoid scale is very possibly due to convergence.” 

BRoTzEN who has more recently (1934) made an investigation into the 
acanthodian (proostean) scales,t says: ”Goodrich’s Behauptung, dass die 
Proostea auf Grund ihres Integumentes nicht mehr zu den Elasmobranchiern 
(im engeren Sinne) gestellt werden diirfen, wird durch die vorliegende 
Untersuchung weitgehend bestatigt. Die von ihm aufgezeigte Ahnlichkeit mit 
primitiven Ganoidschuppen ist bei der genaueren Untersuchung noch starker 
betont.” 

The external shape of the scales of Acanthodians is very characteristical, 
with its large hemispherical basal part and its low flat crown. The crown is 
separated from the basis by a more or less pronounced neck portion. 

According to BRoTzeEN (1934) the scales of the Acanthodians belong to 
two types: the Diplacanthus and the Acanthodes types. In both types both 
crown and basis have a lamellar structure and the basis contains numerous cell- 
spaces. Moreover in the first type the crown contains such spaces (’’Schuppen- 
zellraume” and ’Knochenzellraume’’); in the second they seem to be absent 
in the crown. In both cases strong canals enter the scale in the neck portion. 
In the Diplacanthus type these canals are continous with the cell-spaces, in 
the Acanthodes type they send out a dense system of centrifugal dentine 
canals. Neither Reis (1896), Goopricu (1907) nor BRoTzEN (1934) found 
the small pulp-cavity described by Ronon (1889). Meanwhile Gross (1935) 
and also Hopre (1931) suggested that a pulp-cavity is present in Gomphodus, 
This cavity seems to be connected with comparatively wide canals, which 
radiate from the basis of the cavity, eventually opening on the outside of the 
neck. Other canals entering the crown also open in the cavity. The observations 
of Gross are not definitive, as his material was not sufficiently preserved for 
finer histological research, as he has in fact stated; Hoppe’s statement about the 
occurrence of a pulp cavity is more categorical. 

The placoid scale ordinarily differs very widely from the Acanthodian scale. 
The structure of the placoid scale is remarkably constant, always consisting 
of a cap of dentine enclosing a pulp-cavity from which radiate numerous 
canaliculi. The cavity often becomes subdivided into branching canals uniting 
at the base, and giving off the dentinal tubules. The base is pierced by one 


1 Watson (1937) is "very doubtful whether the scales described by BrotzeNn (1934) 
are all rightly referred to the Acanthodii’. 
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or more openings through which the 
pulp can communicate with the sur- 
rounding mesoblastic tissues of the 
dermis. The dentine cap is covered 
on its outer surface with a layer of 
hard transparent enamellike sub- 
stance’... “Like the rest of the 
denticle, the basal plate is never com- 
posed of true bone, never contains 
bone cells.” ... "both the cone and 
plate are composed of dentine or 
some allied substance, never of true 
bone” (GOODRICH, 1907). 
The external form of the placoid 
Centrophorus granulosus. Large 


scales is very variable, but there is 
body-scales. 


always a crown and a basis. Some- 
times the crown is very like that of the Acanthodians, 
as for instance in Centrophorus granulosus (Fig. 8, 
9), of which the scalecrowns are very similar to 
those of Protacrodus, described by Gross (1938, a), 
but considered by Woopwarp und WHITE (1938) 


to be Acanthodian scales, embedded in the same 


piece of rock as ne jaws of Protacrodus. This 


likeness has induced me to undertake an investiga- 


tion into the scales of Centrophorus granulosus and 


other selachians in order to ascertain whether there 
Fig. 9. Centrophorus gra- 


nulosus. Small scales ot 
the head. ,and the denticles (placoid scales). 


really is no relation between the acanthodian scales 


The structure of the Centrophorus scales. 


These scales are somewhat different on different parts of the body, but 
their crown is always broad basally. On the head of this shark the crown is 
obliquely conical, with a caudally directed point (Fig. 9). From this point 
an obtuse medial ridge runs frontad. Irom the basis of the scale a few ridges 
converge towards the medial ridge. The basal plate of these scales is rather 
thin, but a little thicker in the centre than at the borders which form a 
somewhat projecting shelf around the basis of the crown. Other scales on 
the head are very similar, but the point is but very little pronounced and 
the basal plate is thicker than in the case of pointed scales. In many parts 


of the body the scales have a very low non-pointed crown (Fig. 8), on which 
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the ridges are only sligthly visible around its basis.1 The basal plate of such 
scales is generally very thick — sometimes about twice as thick as the crown 


is high. Such a scale does not differ much from that of a Gomphodus or 
Diplacanthus. The crown of the poinied scales is very like that af Protacrodus 


(Gross). As in Protacrodus, the basal plates are rhombic and are fitted 
together so as to form a continuous armour. The close resemblance between 
the placoid scales of Centrophorus granulatus and the those ascribed by Gross 
to Protacrodus vetustus makes it very probable that the latter belongs to a 
shark type and in that case probably to Protacrodus and not, as WoopWARD 
and WHITE (1938) has maintained, to an Acanthodian accidentally embedded 
together with Protacrodus. 

The finer anatomy of the placoid scales of Centrophorus does not deviate 
very much from that of other selachian scales, and is in that respect different 
from that described in Acanthodians. The occurrence of a pulp-cavity in the 
Centrophorus scales at once distinguishes it from that of an Acanthodian, 
if the correctness of Gross’ and Hoppe’s observations on the Gomphodus 
scales should not be established. But the pulp-cavity of Centrophorus may be 
very small with a small basal opening and one or more horisontal canals 
opening in the neck part of the scale. Cfr the scales of a Diplacanthus-like 
Acanthodian described by Gross (1940). The pulp-cavity as well as the 
horisontal canals contain odontoblasts and small bloodvessels. Odondoblasts 
also sometimes are present immediately outside the openings of the canals. 
From the cavity (and from the canals) issue branched dentine-canals which 
pierce the crown in centrifugal direction. The basis contains an extensive 
system of dentine-canals also. The odontoblasts lie in clusters, each cluster 
sending a number of THOMEs’ processes into a wide-branched dentine-canal 
with about as many branches as there are cells in the cluster. The branches 
penetrate the crown as far as to its periphery, where they end in the enamel 
layer ina web of extremely fine collagenous fibres. This part of the crown forms 
a thick layer of transparent dentine, covered externally with a very thin enamel 
membrane. A second thin layer has also been observed. The cap of enamel 
together with a part of the dentine easily becomes loosened from the rest of 
the crown (in a macerated scale), in the same manner as the corresponding 
part in Protacrodus (Gross), leaving a less transparent cone in connection 
with the base. 

The sculpture of the crown in the placoid scales of sharks is apparently 
the product of the behaviour of the enamel organ. This, I found, was very 
obvious in the development of the placoid scales in Pristis. Upon examining 

1 The great variability of the scales in Centrophorus seems to be a memento for those 
paleontologists who describe species upon scale structures. 

2 In some cases (especially in the placoid teeth in Pristis) the clusters of odontoblast 


may be surrounded by a thin membrane, which continues in the dentin canal, forming a 
excedingly thin membrane on its inside (Neumann’s membrane). 
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the skin on the saw and that 
of the lips of this ray, I found, 
besides the definitive scales, 
evolutional stages of scales 
from the very first rudiment 
up to those, in which the 
crown has acquired its definite 
form. In the youngest stage a 
flat enamel epithelium is pre- 
10. Pristis perrotettt. A fully developed sent lying upon a very thin 


and a young rudiment of a scale. Longi- z 


auction continuation of the basement 


membrane of the normal skin 
epithelium. Beneath this membrane a not very large number of mesenchymatic 
cells form a thin cushion. The epithelial cells of the enamel organ do not differ 
much from those of the malpighian layer of the skin. In the next stage the 
enamel organ forms a flat bowl the concavity showing downwards. This bowl is 
filled in with mesenchymatic cells, the future odontoblasts, which do not differ 
markedly from the other mesenchymatic cells of the pulp. No trace of any den- 
tine layer is visible. The remarkable thing about the enamel organ is that already 
at this stage its lower surface has the same shape but in the negative as that 
which the scale will later assume in the positive. The ameloblasts of the enamel 
organ have increased their volume considerably. In a somewhat later stage 
the external pulp-cells are well differentiated from the other cells of the 
mesenchymatic rudiment: they are arranged in a layer opposite the enamel 


epithelium and have already produced a thin dentine layer. This layer stains 


light-bluish with the Mallory stain and reddish with fuchsin-picric acid. The 


ameloblasts are filled with fluid in their basal parts (between the nucleus 
and the basement membrane). The enamel organ thus forms a cast in which 
the crown is moulded. At a later stage the first formed layer has lost its 
bluish color and has become hyaline and a fresh blue layer has formed from 
the activity of the pulp cells (Fig. 10). At this stage the definitive shape of 
the crown is attained. The ameloblasts have now decreased their volume, their 
liquid content having disappeared. At this stage it is clearly seen that the 
pulp-cells have differentiated into odontoblasts, sending their ToMEs’ processes 
into the dentine, and cells producing the collagenuous material which surrounds 
the processes of the odontoblasts. This differentiation is especially clearly seen 
in sections of the teeth rudiments of Pristis. 

It was Tomes (1890), who found the remarkable increase and the sub- 
sequent decrease of the ameloblasts described in the preceding lines. He inter- 
preted this process as if the sudden decrease of the cells were due to their 
delivering their fluid content to the crown, where it took place in the 
formation of the ’enamel’’ (outher shiny layer) of the crown. In WEIDEN- 
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Fig. 11. Centrophorus granulosus. Transversal grinding section of large scale. 


REICH’s (1926) and my opinion there is no formed product of the ameloblasts 
present in the crown other than the very thin basement membrane of the 
enamel organ. This membrane forms the external layer of the crown. lt may 
then be asked: what is the object of the cells being filled with fluid and 
subsequently being emptied of it again, as soon as the crown is moulded? 
[ think that no other interpretation is possible than that this — besides some 
secretory function of the ameloblasts is an arrangement for stabilizing the 
cast by means of the turgescence of the cells. This interpretation seems to 
be in accord with the conditions obtaining in bony fishes, whose voluminous 
vesiculous enamel organs form a cast in which the tooth appears much later. 
The same object seems to be attained by the enamel organ in mammals, in 
which the surface of the enamel organ — besides its secretion of some sub- 
stance — is formed as a cast for the moulding of the different tooth-apices 
and where the enamel pulp filled in with fluid forms the stabilizing and 
protecting apparatus of the cast. 

In the Centrophorus scales there always seems to be a pulp cavity present. 
In small scales this cavity is a rounded or oblong (parallel with the basal 
surface) chamber by means of a short narrow canal opening on the posterior 
part of the basal surface of the scale. In addition, this cavity has one or two 
outlets in the posterioer part of the scale between the crown and the base. 
In larger scales the cavity may have more than two such outlets. In such a 
case the pulp-cavity may be large and may have a number of canals opening 
on the base, or it may be very small (Fig. 11) with but one basal canal. 


The pulp cavity in large scales may form a wide and somewhat winding 


tube, or it may be a fairly large sac or form a very small vesicle. From the 
pulp cavity issue wide dentine canals. These canals send off branches to 
the crown as well as to the base, but the larger number belongs to the crown 


(Fig. 11, 12). Those, proceding to the base are given off from the lateral 
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Fig. 12. Centrophorus granulosus. Transversal section of a decalcified large scale. Azan- 
Mallory-staining. 


sides of the pulp cavity and from its foremost portion. The frontal dentine 
canals form a group of a few very strong canals (Fig. 12). In the base the 
canals terminate in a bush of very fine branches ending in the external parts 
of the base. Those dentine tubes which run dorsad to the crown are rather 
complicated, owing to differences in various strata of the dentine. In grinding- 
sections four different layers — of which the uppermost is the enamel 
layer — are easily recognized (Fig. 11) through there disposition to break 
away from one another. This disposition is due to a certain weakness caused 
by a horizontal system of canals at the boundaries of the layers. In dried 
ground sections these canals are filled in with air so that the boundary appears 
dark. In decalcified sections it is possible to state that these canals are hori- 
zontal branches of the dentine canals, which are especially well developed 
between the second and the third layers of the scale. Such branches are 
abundant in the second and third layers, counting from the pulp-cavity. These 
layers (of mantle dentine) are subdivided into thin layers of course collagenous 
fibers arching over the internal circumpulpar layer dorsally and fastened at 
the basal plate inside the ventral boundary of the crown. The internal layers 
of the crown are parts of a circumpulpar fine fibrillary layer. This layer 
also seems to be composed of thinner layers, but these are rather diffuse. 


In the central part the dentine canals are wide and but little branched. In 


the second layer they are much branched with diverging branches, which send 


off fine tangential canals between the thin lamellae of which the second layer 
is composed. The third layer is similar, but there the canals run more parallel 
to the inner border of the enamel, where they enter this layer together with 
collagenous fibres, which fill the enamel layer up to its enamel membrane. 


The fine tangential canals referred to above seem to form a plexus between 
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the collagenous layers. Between these layers there are also small fissures 


(reminiscent of certain of the ’Schuppenzellraume” described by BRorzen in 


Diplacanthus). In the enamel layer, and occasionally in the external parts of 
the third layer, a number of widely branched cells are found. They are 
numerous in the larger scales and there form an extended network very much 
resembling bone-cells. They correspond to the enamel corpuscles or cells of 
WEIDENREICH (1926). In Centrophorus these cells are pigment cells, con- 
taining granulae of a brown pigment which gives a brownish colour to the 
enamel. From decalcified sections it is clearly seen that the fine processes 
of the cells do not enter the superficial part of the enamel and do not extend 
very far into the third layer of the crown. In a fossil scale these pigment 
cells apparently may give the impression of bone-cells. Thus ’’bone-cells” 
in the crown in fossil scales may be suspected of being pigment cells or 
enamel cells, if they not are interglobular spaces. 

In the scales of Pristis the dentine tubes are very branched. Near the enamel 
boundary the branches are given off more or less horisontally and the canals are 
widened at those points where three or more branches are given off. At such 
points triangular or otherwise angular flat cavities are formed, which extremely 
resemble the ”cell-cavities” described by Brotzen in the crown of the Dipla- 
canthus-group of Acanthodian scales. 

Those fibre bundles which enter the enamel branch off from the tangential 
fibre layers below the enamel boundary. This is especially clearly seen (in 
WEIGERT-stained sections) in the periphery of the crown. 

As already mentioned the basal plate contains a large number of dentine 
canals with numerous branches expanding in it. At its basal surface collagenous 
bundles of the chorium enter it, forming a dense superficial layer. Especially 
in the periphery of the plate such bundles penetrate further into the dentine. 
There are no bone-cells. 

The comparative anatomically important essentials of the placoid scales in 
Centrophorus are the following: 

1. The scale consists of a crown and a basal plate, both very variable in 
shape. The crown may be high or pointed caudally or low and without any 
point. The sculpture of the crown is very variable. The basal plate may be thin 
or thick. Into its posterior half there opens a narrow pulp-canal. 

2. The scale always contains at least one small pulp cavity, which always 
has at least one outlet at the base and one posteriorly between the crown and 
the base. In large scales there may be many such peripheral outlets. 

3. The collagenous matter of the crown is disposed in concentric layers, 
formed from special pulp-cells. 

4. The external layer of the crown is an ’’enamel” layer containing numerous 
widely branched pigment cells (especially in large scales), forming a dense 


plexus resembling a ’’bone-cell” plexus. 


155 
a4 
OA? 
T< 
\ 


NILS HOLMGREN 


5. Tangential dentine canal branches lie between the collagenous layers of 
the crown. These canals probably form tangential plexuses. 

6. The odontoblasts are not only located in the pulp cavity but they are 
also present outside the scale at its basal and periferial openings and in the 
canals leading to these openings. 

7. The scale does not grow at all. 

Before entering upon a comparison with the Acanthodians it may be 
observed that according to TRETJAKOFF and CHINKUS (1927) the basal part 
of the scale contains numerous osteoblasts in Raya. In Raja the base is very 
much expanded, this being due to the great osteoblastic activity. 

We shall now proceed to a comparison with the scales of Coelolepids and 
Acanthodians. Through the courtesy of my friend Professor STENs10 I have 
had an opportunity of obtaining some personal experience of these scale types. 

The coelolepid scale is a typical placoid scale, only differing from that of 
Selachians in the very regular layers below the superficial enamel layer. This 
layer does not differ from a typical dentine layer. The scale has a large pulp- 
cavity from which the dentine tubes issue in great numbers. These tubes are 
distributed to the crown and also to the base, which is rather pc orly developed. 
SHARPEY’s fibres enter the base in great numbers as in sharks. In Nostolepis 
the pulp cavity may be absent (Hoppe, 1931). 

As has already been mentioned in the introduction to this part of the 
discussion, the scales of the Acanthodians are different, so different in fact, 
that these scales have been pointed out as not being related to the placoid 
scales but rather as belonging to a group of scales closely related to those of 
ganoid fishes. The essential features in which the Acanthodian scales differ 
from the selachian are the following: 

1. There seems to be no central pulp-cavity ( P). 

2. Tubes enter the crown principally from the neck region of the scale 
and run as wide canals between the dentine layers of the tooth. From these 
canals issue the dentine tubes primarily to the dentine layer outside the canals. 

3. The crown consists of concentric layers arranged on the outside of a 
central nucleus. These layers become (in Acanthodes) thinner in the middle 
portion of the crown. 

4. The crown is often sculptured in different ways with enamel ridges 


extending down to the base. 


5. The base is generally very large and well differentiated from the crown. 
It is le 


umellated, the layers sometimes forming a continuation of the layers of 
the crown. SHARPEY’s fibres traverse the base, converging towards the centre 
of the scale. 

6. There are bone cells” at least in the base, but also in the crown. 
According to the authors the tooth grows through the apposition of 


new layers on its outside. 
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We shall now proceed to discuss these characters and compare them with 
those of selachians. 

1. and 2. With some reservation Gross (1935) mentions and describes a 
pulp-cavity in Gomphodus sp. He gives four or five illustrations showing this 
cavity and in one case he illustrates a canal leading from this cavity to the neck 
region of the scale. Hoppe (1931) also found a pulp cavity in Gomphodus. 
It is thus not excluded that a pulp cavity belongs to the Acanthodians scale- 
type, even if it does not occur regularly. In Acanthodians the pulp cavity is 
generally replaced by mostly wide canals from which the dentine tubuli issue. 
The canals mostly open in the neck region of the scale, i.e. between the 
crown and the base. In Diplacanthus-like scales Gross (1940) found the 
entrance openings at the posterior surface of the neck, in a position answering 
to the openings of the horizontal outlets of the pulp-cavity in Centrophorus. 
Ascending canals branch off from the wide entrance canals. The former 
communicate with canals running longitudinally in or between the dentine 
layers and these give off narrow dentine-canals to those layers (Acanthodes 
type). In the Diplacanthus-type the inlet openings may lie between the crown 
and the base, but also wide canals enter the base and connect up with the 
canals of the crown. It cannot be stated with any certainty where the odonto- 
blasts were placed in the acanthodian scale. Perhaps, however, one might 
venture to assume that they were placed either at the opening of the canals 
or in the canals or at both places. One thing must be excluded with certainty 
viz. that there was a continuous odontoblast layer outside the crown. 

A pulp-cavity is present in selachians. This cavity generally has an opening 
on the basal surface and a variable number of openings between the crown 
and the base. In some cases the picture is much more complicated, as for 
instance in the mandibular teeth in Heptanchus. There the base is traversed by 
a series of long parallel vertical canals, which merge below the crown into 
a longitudinal plexus of wide canals opening in the frontal and caudal end 
of the tooth. From these canals some branches run dorsad and open into a 
long pulp cavity extending towards the upper end of each tooth apex. Short, 
branched dentine tubes are given off from all canals. Those of the apex portion 
of the tooth are longer, and many of them enter an enamel cell-space of a 
typical ’bone-cell” shape. In Pristis, where the saw-teeth have no basal plate, 
they consist only of a crown. This crown is traversed by a longitudinal canal 
plexus containing bloodvessels and odontoblasts. These canals are surrounded 


by a dence system of longitudinal fibres. Very numerous dentine tubes are 


given off from the canals perpendicular to them. These tubes communicate 
with one another by means of numerous short commissural canals and give 
off branches, which enter between the collagenuous fibrous bundles, forming 
a network around them. These two examples (Heptanchus and Pristis) complete 
the picture of the selachian placoid organs, showing that the canal structures 
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which are considered to be peculiar to the acanthodian scales do not contest 
the general possibilities of the selachian placoid organs. 

3. The layers of the crown in Acanthodians have their counterparts in 
similar layers in the selachian scale. In many sharks the surface of the 
crown has an excavation, in which the dentine layers are thinner than in 
the rest of the scale. This condition closely corresponds to that in some 
Acanthodians. 

4. Already earlier in this paper the sculpture of the Centrophorus scale 
has been compared with that of Protacrodus, which closely resembles that of 

typical Acanthodians, such as Diplacanthus 
and Gomphodus. 

5. As already pointed out, the base of 
the Centrophorus scale may be unusually 
large — as large for instance as that of a 
Gomphodus ornatus or trimaculatus as 
illustrated by Brotzen (1934). In addi- 
tion, the Centrophorus base contains a 
number of fibrous layers, of which those 
lying near the pulp cavity may merge into 
layers of the crown. The Sharpey-fibres, 
however, do not penetrate so far centrally 
as those of Acanthodians, but are inter- 


Fig. 13. Heptanchus cinereus. Bone- the 
cells of the basis of a tooth. woven aiready a short distance from tne 
basal surface. 
6. Bone cells in the crown and in the base are characteristic of Acanthodians 
(BrotzeNn). In Selachians I have found bone cells included in the base of 


teeth of Heptanchus' (Fig. 13). Cells are included in the crown of different 


f 
1 fine 


sharks. These cells do not differ from true bone-cells as they exten 
branched projections into the dentine mass. In Centrophorus they are indepen- 
dent pigment cells, whereas those in Heptanchus are connected with the dentine 
tubes, being analogous to “bone cells” in Acanthodians. In Selachians the 
cells lie at the base of the enamel layer and are considered by WIEDENREICH 
(1926) to be odontoblasts included in the enamel layer. Thus ’bonecell cavities” 
(continuous with dentine tubes in the crown) may be present in the crown as 
well as exceptionally in the base in selachians. 

7. lf the interpretation of the development of the acanthodian scale given 
by different authors (Reis [1896], Gross [1935], BrotzeEN [1934]) were 
correct, there would be a considerable, insurmountable obstacle in the way of 
drawing a comparison between this scale and that of selachians. These authors 
take it for granted that the acanthodian scale grows by means of apposition 
on the surface of new layers, the youngest thus being the most superficial. 


1] have found a few bone-cells in the basal plate of the saw-teeth of Pristiophorus. 
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GROSS (1935, pg. 32) says: "Auf jede abgeschlossene Lamelle legte sich ein 
Kanalnetz und rief iber sich die Bildung einer neuen Lamelle hervor, die 
mit einer schmelzartigen Zone abschloss.” The first hypothesis for such an 
interpretation is that the scales really grow. The fact that there is a number 
of lamellae is not a sufficient reason for assuming a growth, because in the 
placoid scale, which does not grow, a lamellar structure is also present. 
Another supposition which is not supported by any fact is that the acanthodian 


scale was entirely surrounded by mesodermic tissue. This assumption is very 


doubtful, considering that in many Acanthodians (for instance Diplacanthoides, 
Diplacanthus, Gomphodus species) there is a well-developed sculptured crown, 
covered with a shiny layer (”enamel”). It is very unlikely that a network 
of bloodvessels periodically should overgrow such a crown to form a new 
crown surface outside the earlier one. Besides, it is difficult to imagine how an 
in a special way sculptured surface could arise by the growth method suggested 
by these authors. 

In the placoid scales the sculptured crown is cast in a mould formed by the 
enamel organ, and this must also have been the case in the Acanthodians. 
In the initial stage only the outside layer was produced. At this stage the 
pulp cavity was represented by a wide space corresponding to the concavity 
of the external dentine layer. The pulp cavity contained odontoblasts, a super- 
ficial layer of which became active forming the dentine canals. But there were 
also other mesenchymatic cells present, which produced the collagenuous fibres 
that are the principal substance of the dentine. To the broad pulp cavity came 
blood vessels, entering it principally at its periphery. A set of bloodvessels 
followed the inner surface of the dentine layer and was enclosed, together 
with odontoblasts, in the basal parts of this layer. Remaining odontoblasts and 
collagenuous fibres now produced a new dentine layer, which subsequently 
enclosed the blood vessels in dentine at the boundary between the first and 
the second dentine layers. The size of the pulp cavity became considerably 
diminished by this process. Outgrowing branches of the blood vessels replaced 
the embedded ones and the process continued until the pulp cavity became very 
small, ultimately being filled up with a final deposit of dentine. Those acantho- 
dian scales with a pulp cavity, mentioned by Gross and Hoppe may perhaps, 
represent such evolutional stages where the cavity has not yet disappeared 
fully. The whole evolutional process was probably very rapid, as it is in 
selachian scales. How the base became joined on to the crown cannot be 
determined from the few facts known about the construction of this part. 
It is certain, however, that a great number of osteoblasts were active by this 
process, that it was periodical and that osteoblasts were embedded between 
the layers. Also the base must have been formed rapidly, as in the case in 
selachians, in which lamellae are formed below the pulp cavity. As long 


Sharpey’s fibre bundles traverse the base, it seems certain that it was formed 
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partly at least by apposition of the lamellae from below. But how these lamellae 
came to correspond to the lamellae of the crown, as they do at least in certain 
cases, cannot be fully explained. Perhaps the fact that in Acanthodes dentine 
tubes issuing from the different layers of the crown enter the corresponding 
layers in the base signifies that odontoblasts may also have been responsible 
for the correspondence of the layers. One thing which the base of the Acan- 
thodians and that of the Selachians have in common, is that in both cases 
dentine tubes are present. The greatest difference lies in the fact that bone 
cells occur in the Acanthodians but only occasionally in Selachians. 

A consequence of the interpretation of the development of the Acanthodian 
scales given in the preceding lines is, that the scales must be changed succes- 
sively. In Selachians the placoid scales fall away (Fig. 8) and are replaced by 
new scales, mostly larger than the previous ones. In Centrophorus the scales 
are changed successively here and there on delimited areas. 

It has been said, by Brotzen for instance, that the acanthodian scale is 
covered with a series of enamel lamellae, between which there may be included 
crown-tissue (”Kronengewebe”’) and bone-cells. These enamel layers are said 
to be exposed to resorption so that for the most part only the superficial 
layer is left. As no structures have been described in the enamel layers, it 
could not easily be understood how the occurence of a resorption process 
could be demonstrated. As the external enamel layer does not differ from the 
underlying layers or from the ”crown-tissue”’, which forms part of the same 
layer as the enamel, it seems most reasonable to interpret the enamel as 
being a dentine of the same principal nature as the general dentine of the 
crown. The only difference is that the ’’enamel” layers are thinner and per- 
haps contains less numerous dentine tubes. The selachian enamel is a modified 
dentine, that of the Acanthodians is also a dentine, but probably less modified 
than the selachian. Besides, it would be very difficult to interpret such a series 
of enamel layers from ontogenetical point of view. As the different layers of 
the crown are congruous and are said to be separated by general ’crown- 
tissue’, there must have been a series of enamel organs developing successively 
from the covering epithelium. This series must have begun with a very small 
enamel organ, and for each layer of enamel” a larger organ arose and so on. 
Such an assumption seems to be quite incredible. 

The result of these comparisons seems to be that the acanthodian scales are 


modified placoid scales, in which the pulp cavity is replaced by tubes entering 


between the crown and the base like the lateral outlets of the selachian pulp- 


cavity system. On the other hand the scales of the Acanthodei have many 
characters in common with ganoid fishes, so that it seems to be justified to 
consider them to be intermediary between the placoid and the ganoid types. 


Cfr GoopRICH (1909). 
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The theory of the acanthodian scales as placoid scales does not, however, 
explain the construction of the scales of Poracanthus. In this Acanthodian 
the crown is pierced by a system of wide canals, apparently independent of 
the pulp-canals and opening with pores on the surface of the enamel. The 
development of these penetrating canals cannot be simply explained by the 
theory that it is due to the presence of an enamel organ. But it seems to 
be equally difficult to explain the presence of the pores, assuming a scale- 
development according to Gross and Brotzen. Then an enamel organ must 

also there have been present to model the crown. 


General conclusions. 


The preceding comparison demonstrates that there are so many principal 
points of resemblance between Acanthodians and sharks that one cannot doubt 
their phylogenetical relations. On the other hand, the acanthodean characters 
coincide more closely with shark characters occuring in Notidanids than with 
those in Chlamydoselachus and Cladodus. The Acanthodians thus at an early 
stage of their phylogenetical evolution have started a trend of development 
parallel with that in notidanids, which, however, possibly began later. 

One difficulty attending the theory of the close genetical relation between 
Acanthodians and sharks is the date of their appearance. The oldest Acan- 
thodian is Upper Silurian, the oldest known shark is Upper Devonian. Jn the 
following chapter I have tried to show that the sharks are probably descendents 
of coccostean Arthrodires, which appear at first in the Lower Devonian. 
If our ideas of the relationsship between these three groups are right, the 
conclusion must be that the sharks evolved already in the Silurian from a 
group of coccostean-like primitive Arthrodirans, and that already in the Silu- 


rian the Acanthodians branched off from a very primitive shark-like stem. 


COMPARISON OF SELACHIANS WITH ARTHRODIRES, 
PETALICHTHYIDS AND RHENANIDS. 


It is far more difficult to make a comparison between the selachian organi- 
sation and that of Arthrodires etc. than to compare that of Selachians with 
Acanthodians. This is due firstly to the fact that the Arthrodires are much 
less known than the Acanthodians, especially in regard to the morphology 
of the jaws. In cases where parts of the palato-quadrate are described, they 
are so fragmentary that their general morphology could not be determined 
with sufficient certainty. Moreover, the general interpretation of the canals 
for nerves and vessels in the neurocranium of the Arthrodires is so uncertain 


that a detailed comparison between it and that of a Selachian could be made 
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only with great difficulty. On the other hand there are undoubtedly certain 
characters in the arthrodiran cranium, as described by different investigators, 
which may be used for comparison, especially when they are considered in 
the light of our experience of the ontogeny of the selachian skull. 

In a preceding part of this work (HOLMGREN, 1940) I have pointed out 
that the superficial mesenchymatic fields described there in regard to Squalus 
correspond well to the membrane bones developed so strongly in the Arthro- 
dires', and that the sensory line canals and pit-lines are placed on the dorsal 
and anterior part of the head in a perfectly arthrodiran way as represented 
in Coccosteus and in Pholidosteus. These general resemblances, I consider, 
reflect the general archaic disposition in Selachians and they indicate a relation 
between Selachians and Arthrodires, maybe only signifying a common ancestry 
of the two groups, but perhaps also signifying a close relationship between 
them. 

Watson places the Arthrodira together with Acanthodians, Antiarchi, 
Petalichthyoidea® and Rhenanida in his Grade and Class Aphetohyoidea, 
characterized among other things by an assumed perfect gill-slit behind the 
mandibular arch. This assumed character is due to the fact that the gill 
apparatus was inserted frontally beneath the neurocranium and inside the 
cheek bones, which apparently fulfilled the duties of a gill-cover. As the 
posterior portion of the palato-quadrate is but little known, the nature of this 
cover as a mandibular gill-cover cannot be proved so long as the position of 
the palato-quadrate is not fully determined. In Leiosteus and others, however, 
a part of the palato-quadrate lies inside the cover, being fused on to the so- 
called postsuborbital plate, and this fact seems to indicate that the gill-cover 
is mandibular, like that of most Acanthodians. The hyoid arch seems to be 
quite unknown in Arthrodires, unless, as WATSON believes, the foremost arch 
in Pseudopetalichthys (Broii’s Macropetalichtys specimen) represents this 
arch. As, however, the branchial arches in this species were placed far in 
front, it seems that the hyoid must also have been similarly placed, whether 
it is this foremost arch or not. According to BRoILi (1933, b), the mandibular 
joint was also placed far in front. Possibly the palato-quadrate had a posterior 
continuation behind the joint. From these short notes it is clear that our 
knowledge of the visceral skeleton of Pseudopetalichthys is very incomplete 


and that we cannot form any definite opinion as to the presence of a full- 


sized gill-slit behind the mandibular arch in this genus. In Macropetalichthys 


1 In my comparison (1940 p. 252) of the mesen¢hymatic areas of the shark embryos 


with the dermal bones of the head of Arthrodires, there was an uncertainty with regard 
to the artrodiran homologue to the preoral area of the shark embryo. In a paper, now 
in press, STENSIO has described the snout of Arthrodires. He has in this paper described 
a subnasal plate which perfectly correspond to the preoral area in the shark embryo, 
wherewith the comparison is complete. 

2 I here provisionally include the Macropetalichthyids (Petalichthyida) as well as the 
Rhenanida (Stegoselachu) amongst the Arthrodires. 
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it seems possible to determine that the hyoid arch was not suspensorial: on 
the neurocranium no articular facet is found such as would correspond to 
the articulation of a suspensorial hyomandibula. It seems then, that we must 
suppose with Watson that the skeletal hyoid arch was most probably free 
from the mandibular, but we cannot determine whether there was a gill-slit 
between the two arches; however, it is apparently not of much importance 
as there is no gill-slit either between the mandibular and the hyoid arches 
in adult Chimaeroids, in which the hyoid 
arch is likewise non-suspensorial. The non- 
suspensorial hyoid arch in Arthrodires 
seems represent a very important dif- 
ference from the Selachians. This state- 
ment involves the necessity of a palato- 
quadrate’s being supported in some other 
way than by a hyomandibula. The arti- 
cular part of this palato-quadrate inside 
the postsuborbital dermal bone has already 
been mentioned. WATSON (1934) has come Fig. 14. Pholidosteus 
to the conclusion that ’it is therefore na- part of the endocranium lateral view. 
tural to assume that there was a complete aes, ae. 
palato-quadrate cartilage, extending from the posterior articulation below the 
orbit to that point where the strong processes of the superognathals project 
inward and backward”. It must be postulated that the big superognathals at 
least were supported by a well-developed anterior portion of the palato- 
quadrate, and in Pholidosteus STENSIO (1934, b) has demonstrated such a 
dermal bone wedged in between the anterior portion of the suborbital and 
the ethmoid region of the neural cranium. But between this anterior por- 
tion and the postsuborbital joint nothing is known about the palato- 
quadrate.’ Its anterior portion in Pholidosteus must have been more or less 
immovably connected with the frontal part of the skull (StENsI6). As the 
frontal part of the palato-quadrate ends posteriorly with a straight border, 
there was possibly a strong cartilaginous caudal continuation of it, lying near 
the basis cranii, as STENSIO has illustrated it in his reconstructions (Fig. 14). 
In an Acanthaspid STENsI6 has pictured and described some features on the 
basal surface of the neurocranium which might possibly have some connection 


with the palato-quadrate (Fig. 15). STENSIG says (pg. 51): In the extreme 


51 
anterior portion of the subocular shelf it has a fairly obtuse paired elevation 


(se), the subocular elevation. Medially to this elevation we find a broad, but 


1 In certain Siluroid Teleosteans the anterior part (autopalatinum) already in an early 
stage of development is widely separated from the posterior part of the palato-quadrate, 
which is fused on to the hyomandibula. It would not be excluded that a partly analogous 
condition could have been realized in Pholidosteus. Compare the conditions in Dinichthys 
(HEINTZ, 1932, b). 
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shallow, paired depression, which, from its development and from its position 
in front of the basal angle on the most anterior part of the region under 
consideration and on the ethmoidal region, seems, at least in part, to cor- 
respond to the articular fossa for the orbital process in Pholidosteus. In any 
case it is likely that the rostral part of the palato-quadrate, if it did not 
articulate against this depression, was attached to the endocranium there with 
ligaments. Close posteriorly to the subocular elevation, not far from the 
aid sui lateral margin of the face, there is 

\ a second but rather deep paired de- 
pression, the subocular depression, 
the importance of which is still quite 
uncertain. Somewhat posteriorly to 
the last mentioned depression a small 
paired fairly pointed elevation rises 
close to the lateral margin of the 
face.”’ These two elevations (Fig. 
15, se. p. e.) and the depression (s. o. 
d.) between them recall the condi- 
tions in the only squaloid skull with 
a broad and flat basis, viz., that of 
Pristiophorus. In  Pristiophorus, 
some distance behind the optic for- 
amen, there lies at the margin of 
the basal plate the deep, almost cir- 
cular pit into which the orbital pro- 


Fig. 15. Acanthaspid. Endocranium in ven- 
tral view (STENSIS, 1934). cess of the palato-quadrate is closely 
fitted (HOLMGREN, 1941, fig. 59, b. 


fc.). The pit is bordered frontally by a small elevation, and behind it is another 


elevation, which is continued caudad by the insignificant shelf forming the 


posterior part of the orbital floor in Pristiophorus. In Etmopterus and Hept- 
anchus, which are the only adult sharks with an external hypophysial foramen 
or fossa this foramen lies on a level with the orbital articulation. In Pristio- 
phorus the carotid foramen lies only a short distance behind this level. In the 
Acanthaspid the hypophysial foramen and the foramina of the carotid artery 
lie on a level with the depression. 

In my opinion, the depression in the basal plate of the Acanthaspid of 
STENSIO may be the articular facet in which an orbital process of the palato- 
quadrate articulated. According to this interpretation, the palato-quadrate 
should obtain the neurocranial support postulated by Watson. The assumption 
of an orbital process behind the anterior (in Pholidosteus ossified) part of 
the palato-quadrate to a certain degree contests the view of STENSIO according 


to which "the rostral part of the palato-quadrate in front of the basal angle 
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is provided with a broad orbital process (palatobasal process, GEGENBAUR), 


which is attached to or articulated with the ventro-lateral side of the ethmoidal 
region and the part of the orbitotemporal region situated in front of the 
basal angle. This orbital process has a corresponding position to that of the 
Elasmobranchs, and it is also in all other important respects suggestive of 
these.” STENSIO’s interpretation of the "orbital process” (Fig. 14) of the 
palato-quadrate is based on a comparison with Stegostoma and Heterodontus. 
In the latter he has taken the very pronounced groove on the ethmoid region 
for a groove in which the orbital process of the palato-quadrate articulates. 


Actually, the orbital articulation lies far more caudally in the anterior part 
of the orbit. The frontal groove is a groove in which the anterior part of the 
palato-quadrate has gained a secondary support and has nothing to do with 
the orbital process in Heterodontus and Stegostoma, in these genera lying, as 
it does, far back on the inside of the palato-quadrate. Another consideration, 
which leads to the same result and widens it considerable, is the following: 
In my paper of 1940, I have described how, in all selachians subject to the 
investigations, the palato-quadrate consists of two independent portions, a 
posterior ending frontally with the orbital process and an anterior meeting its 
fellow in the symphysis. In most cases the anterior portion fuses with the 
posterior very early, but in Etmopterus the two parts retain their independence 
a long time after beginning to chondrify. When they fuse with each other, 
a branch of the orbital artery (external carotid) lying between them is en- 
closed in a foramen which often remains in the adult fish. Comparing these 
conditions with those of Pholidosteus, one is struck by the great coincidences : 
an anterior (palatine) part entering the ethmoid region, and a posterior part 
below the orbit, and (in Pholidosteus and Etmopterus) a foramen on the 
border between them. As in the sharks the orbital process belongs to the 
frontal portion of the posterior part, it must, if present, have its location on the 
unossified part of the arthrodiran palato-quadrate. In addition, the shark 
embryo develops two tooth-plates on the palatine part. In the arthrodirans 
the two superognathals may possibly correspond to these two dental plates. 

In selachians a symphysis palato-quadrati is always present, but the 
symphysial tissue may be either narrow or broad (Heptanchus, Hexanchus, 
Notorhynchus). It is a common feature of all selachians that the symphysial 
tissue does not belong to the mandibular arch but to the medial area of the 
premandibular part of the mesenchyma entering from in front between the 
two palato-quadrates (HOLMGREN, 1940). Therefore the presence or absence 
of a symphysis is not a priori an important difference. In the Arthrodires no 
symphysis has been demonstrated, but nothing seems to indicate that a 
membranous symphysial tissue could not have been present connecting the 
two halves of the upper jaws. There seems always to be plenty of space 
for such a membrane, incorporated with the lower side of the ethmoidal 
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region or the nasal capsules. If Broii’s conception of the palato-quadrate of 
Pseudopetalichtys is correct, there ought to have been a symphysis between 
the two palato-quadrates almost as in sharks, even if this symphysis was 
perhaps united with the neurocranium. 

As there has hitherto not been described or illustrated any structure on 
the neural cranium which could with any certainty be interpreted as an 
articular facet for an external otic process of the palato-quadrate, we must 
assume that there was not one. The mandible in Pholidosteus and Erreme- 
nosteus (JAEKEL, 1907, 1919), Leiosteus (STENSIO, 1934), Coccosteus and 
Dinichthys (ADAMS, 1919 and HEINTZ, 1931) articulates with a bone or 
hammock fixed on the inside of the postsuborbital dermal bone. In Leiosteus 
STENsIO has described this articular bone in detail. From this description it 
seems probable that it is a question of the most posterior part of the palato- 
quadrate with an articular head for the mandible on its lower side.’ Its upper 
part is a 3-sided prism or pyramid covered with perichondrial bone” except 
on its upper end, where STENsI6 thinks that is was continued by a narrow 
cartilaginous part, which was not preserved in the specimens. One of the sides 
of the prism was connected with the postsuborbital, and between the two 
bones a horizontal canal indicates that a nerve or a bloodvessel went through 
it. The narrow cartilaginous part of the articular portion must, according 
to STENSIO, have been connected with the other parts of the palato-quadrate, 
which in my opinion must either have been of a considerable height, as one 
must assume that a strong musculus adductor mandibulae must have originated 
on it or quite rudimentary, the muscle originating on the dermal skeleton. 
Into the upper border of the palato-quadrate, if developed, was inserted the 


strong m. constrictor dorsalis mandibulae, coming from the upper border of 


the otical region. By means of these muscles the palato-quadrate was held 


in position and could make those movements which were allowed by its 
frontal connections with the endocranium. The more or less threadlike, prob- 
ably flexible, cartilaginous connection with the pars quadrata would then not 
prevent the gill-covers’ movements which must have been partly correlated 
to the jaw-movements. The association of the pars quadrata with the post- 
suborbital in the Arthrodires may have been a good functional substitute 
for the suspensorial hyomandibula in sharks and rays. This anchoring of the 
pars quadrata to the membrane bone, i.e. the skin, probably has a corres- 
ponding arrangement in certain sharks and rays. 

1 Another possibility, less probable, however, is that the hammock is a palato-quadrate 
ray — a symplectic — once articulated to the palato-quadrate and the mandible, which has 
lost its connection with the palato-quadrate and retained that with the symplectic” the 
latter connecting with the postsuborbital plate. In such a case the palato-quadrate may 
have been more or less reduced. In Dinichthys this reduction might have advanced so far, 
that the superognathals became independent tooth-plates (HEINTZ, 1931, 1932). The 


superognathals according to Hrerntz are built up accurately as dermal bones, sometimes 
with typical tubercles, such as on the true dermal bones. 
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In the first part of this work I have described a mesenchymatic rudiment 
called by me the extra-palato-qudratum, lying outside the palato-quadrate and 


corresponding to a mesenchymatic lamella (the extra-palato-quadrate area) 
immediately inside the skin. In squaloid sharks this rudiment lies some 
distance in front of the mandibular joint and there gives origin to the pro- 


cessus oticus externus. In rays the corresponding blastema extends farther 
caudad to the joint, and in this part a short raylike cartilage exists in the 
adult, on the outer surface of which the tendon of the musculus levator 
labii superioris runs in a groove. The blastematic rudiment of this ray-like 
cartilage is partly pierced by the afferent pseudo-branchial artery, and I 
am inclined to believe that this peculiar apparatus corresponds to that 
of the arthrodirans, the posterior part of the extra-palato-quadratum with 
the artery canal being interposed between the pars quadrata and the post- 
suborbital, which may have had its selachian counterpart in the mesenchymatic 
lamella (the extra-palato-quadrate area) previously mentioned (HoLMGREN, 
1940). If that really is so, then there would be a striking correspondence 
between the arthrodiran and the batoid palato-quadrate. No other explanation 
seems me as yet possible, if selachian conditions are accepted as explanatory." 

We shall now turn our attention to the neurocranium. The only Arthrodiran 
which allows a close and almost complete comparison with selachians seems 
to be Macropetalichthys, admirably examined by STENsIO (1925), though 
Pholidosteus, Leiosteus and an Acanthaspid, also described by STENSI6 (1934) 
and Homostius, described by HEtntz (1934), also give contributions to the 
comparison. In addition to these there are the Jagorina, investigated by JAEKEL 
(1921) and STENsIO (1936) and Gemiindina, studied by BRrorLt (1930, 1933, a) 
and WATSON (1937). 

But before entering upon a comparison it is necessary to settle a question 
connected with the mandibular and hyoid arches. In selachians the mandibular 
gill-slit is reduced to a spiracle, and this reduction was probably correlated 
with, but not dependent upon, the suspensorial function of the hyomandibula. 
By the development of the spiracle the upper portion of the mandibular 
(branchial) rays was transformed into spiracular cartilages and their support: 
the lateral commissure, inside of which the hyomandibular nerve and the 
jugular vein run. In Arthrodires, in which no spiracle is known or, if present,” 
could not lie near the neurocranium, and the hyoid arch probably had no 
supporting connection with the mandibular arch, the development of special 
spiracular cartilages did not occur, at least not as in selachians in near relation 


to the neurocranium, and consequently no lateral commissure could arise. 


1 It is, however, certain that in a so differentiated group as the Arthrodires quite a 
number of different palato-quadrate types was present. 

2 After this paper was sent to press, STENSIO has found a spiracle in Brachythoraci as 
well as in Acanthaspidae. This spiracle lies at a great distance from the neurocranium at 
the posterior upper border of the suborbital plate. 
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Since, then, in Arthrodirans the hyomandibular nerve and the jugular vein” 
in the postorbital region were enclosed in canals, the lateral wall of these 
canals was not formed by any lateral comissure, but must have had some 
other provenience. We must accordingly leave the lateral commissure out of 
our interpretations. 

The neurocranium in Arthrodires is broad and flat, as in rays and in 
sharks belonging to the Cladodus-, Chlamydoselachus- and galeoid types. In 
some species a subocular shelf was developed in these shark groups, but not 
typically in rays. In Rhino- and Discobatus a subocular ridge may possibly 

represent the shelf. A suborbital shelf was 
developed at any rate in Macropetalichthys 
(and Jagorina and probably also in Coc- 
costeus, Watson). The nasal capsules 
were placed at the rostral end of the head 
(Coccosteids) or on its dorsal side (/agor- 
ina, Gemiindina), or at least somewhat 
laterally. In those Arthrodires which had 
a big rostrum, such as Oxyosteus (and 
Brachydirus), the nostrils were directed 
ventrad according to JAEKEL’s reconstruc- 
tion. The same must have been the case in 
Coccosteus, though less distinctly, while in 


that genus they were directed somewhat 
Fig. 16. Macropethalichthys repheido- 
labis. Restoration of endocranium in 
ventral view. (STENsIO, 1925, from the nostrils is not unknown in Arthro- 

STENSIO, 1934). 


laterad. Thus the selachian position of 


dires.* 

The postorbital process seems to have been very large and voluminous in 
some Arthrodires (Fig. 16), which can scarcely be said of it in many 
selachians. But this difference will be reserved for discussion in another 
connection. 

The position of the eyes seems to have been very variable in the Arthrodires. 
Some of them, such as Pholidosteus and Coccosteus, had more or less laterally 
directed eyes; in others, such as Macropetalichthys, they were directed dorso- 
laterad, while Gemiindina and Jagorina had dorsal eyes. In selachians the eyes 
are lateral or dorsolateral, but never quite dorsal. In rays they show more 
dorsally than in sharks. In Macropetalichthys the orbit was delimited frontally 


by a strong dorsal process, the upper surface of which is a direct continuation 


of the upper surface of the endocranium. This process hardly could cor- 
respond to a preorbital process such as is present in sharks and rays, as it 
1 In an Acanthaspid Stensi6 has recently described (paper in press) a very selachian- 


like nasal opening, which consists of an upper compartment, lying laterally to the broad 
and short rostrum, and a lower, lying more medially and on the ventral side of the head. 
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lies too far behind the nasal capsules (se below!), but it was probably a 

differentiation of the orbital crest. Thus it seems probable that the orbit had 

a frontal extension below the process. If this interpretation is correct, the 

two foramina, lying on the lateral side of the frontal part of the cranial 

wall would possibly be: the dorsal: the foramen of the profundus nerve, and 

the ventral: the orbital opening of the orbito-nasal canal (as in Chlamydo- 
selachus and others). 

A striking difference between the Arthrodires and the modern sharks is 
that some vessels and nerves, which in the latter lie open in the connective 
tissue outside the skull, in the former are enclosed in canals running inside 
the perichondrial bone” covering of the endocranium. The morphological 
(and phylogenetical) significance of this enclosing of blood vessels was dis- 
cussed in connection with the comparison of Selachians with Acanthodians 
and will not be repeated here. Concerning this enclosing it needs only be 
stated here, that it seems to be more complete in the Arthrodires than in the 
Acanthodians (as far as the latter are known), especially with regard to the 
postorbital region, where in the former the arteria carotis and other blood- 
vessels as well as the hyomandibular nerve seem to have run in more or less 
long canals. Enclosed canals must certainly be considered a primitive character 
of the arthrodiran neurocranium, and the conditions in Selachians may have 
arisen as a consequence of decreasing superficial chondrification. In the 
’postorbital process” of Macropetalichthys StENs16 found a number of canals, 
which he interpreted in a very ingenious way. Such an interpretation must 
be founded upon experiences from living selachians, and only those parts of 
the interpretation which coincide well with the selachian conditions may be 
considered fully acceptable. STENSIO’s interpretation was apparently founded 
upon the “leading features’ of the venous and arterial systems in sharks. 
But besides there are others in the system of veins as well as of arteries, 
which may be considered in connection with the interpretation of the arthro- 
diran canals. 

According to Stens16 (Fig. 17, right side of the figure), the basal part 
of the postorbital process is traversed by the arteria carotis communis with 
its branch the carotis externa (orbital artery) and by the jugular vein. The 
communis is thought to have had two branches running in canals in the 
process, viz., the a. carotis externa and the efferent hyoid artery. The jugular 
vein is also supposed to have had two branches in canals in the process: the 


hyoid vein and the mandibular vein. In addition, the canal of the hyomandibular 


nerve pierces the process in a more or less medio-lateral direction (Fig. 16), 
its foramen being located in the frontal part of the process, a prefacial commis- 
sure thus being present. Before leaving the cranial wall, the hyomandibular 


canal sends off a branch, probably for the palatinus nerve. There also seem to 
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be some fine canals, imperfectly known, for nerve branches to the otic portion 
of the lateral line system. 
This picture of the bloodvessels of the postorbital process does not coincide 
with the conditions in selachians in the following respects: 
1. In selachians the jugular vein is never enclosed in a canal in the cranial 
wall proper. If this vein passes through a canal, this canal is formed by 
the lateral commissure, 
which is a_ visceral 
structure (HOLMGREN, 
1940). 
2. In the region of 
the postorbital process 
/ the jugular re- 
v. sub, porb+ | ceives no branches in 
sharks. 

3. The hyoid vein in 
sharks always enters 
the jugular vein a con- 
siderable distance be- 
hind the  postorbital 
process. 

4. The mandibular 


vein never enters the 


Fig. 17. Restoration of the cranial blood-vessels of Macro- jugular vein in the re- 


petali vs: on tl + etde arrordino Cx 
petalic ITyS : on t € 1 ide accol ling to STENSIO, 1925, gion of the postorbital 
f according to the author. : 


process. 

5. The efferent hyoid artery always lies far behind the postorbital process. 

Thus, if the cranial wall and the postorbital process should grow thicker 
in the section of the postorbital process of a shark, the only vessels which 
could be embedded in the wall would be the unbranched portion of the jugular 
vein and the carotis communis with the carotis externa. Thus, the conditions 
in Macropetalichthys cannot be explained in the light of the leading features 
in sharks without so many alterations in the normal relations between the 
branches of the jugular vein that almost all shark characteristics would dis- 
appear or the interpretation would be transformed into a mere guess. It is, 
then, impossible to compare Macropetalichthys’ vein canals with those canals 
which would arise if the processus postorbitalis had thickened sufficiently to 
enclose blood vessels lying below it. Is it, then, impossible to compare Macro- 
petalichthys’ vein canals with those canals which would arise if the processus 
postorbitalis had thickened sufficiently to enclose blood vessels lying below it? 
[ think it is not. In order to elucidate this answer, I may refer to the conditions 
in a ray, Urolophus (Fig. 18), (Raja or Torpedo could also be used, but 
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vsub. p.orb. 


- 


Fig. 18. Graphic reconstruction of arteries and veins of the head of Urolophus Halleri. 


not so well as Urolophus). In Urolophus the postorbital process, though very 
large, is thin in consequense of the very wide spiracular canal lying close 
behind and below it. The jugular vein between the hyoid vein and the point 
where it comes out from the jugular canal (inside the lateral commissure) 
receives a branch not much narrower than the vein proper (Fig. 18, v. sub. p. 
orb.). This branch lies frontally just below the postorbital process. At the poste- 
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rior border of the postorbital process this vein branch receives a fairly strong 
branch from the dorsal side of the process. Frontally the main vein enters 
the orbit where it seems to drain the mandibular arch muscles and perhaps 
also the eye muscles. A strong branch at the frontal end of the postorbital 
process runs in a dorsal and dorso-lateral direction. The position of this 
system of veins is such that, if the postorbital process should thicken, they 
would be enclosed in canals which in a fossil could be mistaken for the jugular 
canal if the real jugular vein ran completely outside the cranial wall and 
its canal were thus not preserved. And this might have been the case in 
Macropetalichthys. In that case the jugular vein would have run from the 
orbit, dorsally’ to the exit of the hyomandibular nerve to join the vessels 
of the postorbital process caudally in front of the hyoid vein, which must 
have joined the jugular vein behind the postorbital process. 

In sharks (CORRINGTON, 1930) the paired dorsal aorta receives only the 
efferent hyoid artery, but none of the efferent branchial arteries, of which 


four join the dorsal aorta directly. This condition could not serve as a guide 


in a reconstruction such as that ventured upon by STENsIO, in which the 
paired dorsal aorta has three segmentally arranged arteries. 

In rays (Urolophus) the paired dorsal aorta receives all efferent arteries 
but one (the last), and the two aortae join on to the unpaired dorsal aorta 
far behind the occipital part of the head. There are thus four efferent arteries 
opening in the paired aortae, of which the most anterior is the hyoid artery. 
The hyoid and the first branchial arteries join the lateral aorta close together. 
Fig. 17 illustrates, on the right side, STENSIO’s interpretation, and on the 
left an interpretation founded upon the conditions in rays. It seems to me 
that the conditions in Macropetalichthys correspond more closely to those in 
rays than in sharks; then, if sharks conditions really were present in Macro- 
petalichthys there would only have existed one efferent artery on the very long 
paired aorta, viz., the efferent hyoid artery, and the efferent branchial arteries 
would all issue from the unpaired aorta. As the existence of an articulation 
between the hyoid arch and the postorbital process of the endocranium, which 
is assumed to have existed according to STENSIO, is a consequence of the 
interpretation of the hyoid vein and artery, the new interpretation makes this 
articulation less acceptable. 

In the interpretation of the canals in the postorbital process the canal for 
the "efferent hyoid artery” (of STENsIG) was left unmentioned, and it is not 
possible to me to make any reliable suggestion regarding it. It seems not im- 
possible, however, that this canal might belong to the sensory line nerve canals. 
STENSIO found a number of fine but very defective canals, which are un- 
doubtedly lateral line nerve canals, probably belonging to the otic part of 


1 In Salmo the vein runs ventrally to the hyomandibular nerve, and it is not impossible 
that this might have been the case in Arthrodires. 
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the lateral line system. In primitive sharks, and probably also in Acanthodians, 
the ramus oticus VII runs in a (wide) canal through the pillar of the post- 
orbital process in dorso-caudal direction. It may not be excluded that the 
“hyoid” canal is a collecting canal for such otical fibres. 


In the skull of Macropetalichthys the narrow posterior portion of the 


occipital region is a very strange feature in the fish organization. It is more or 


less triangular in transection, 
with a deep aortal groove on 
its ventral side. It contains 
a medullary canal and prob- 
ably also a canal for the 
notochord. The narrow part 
of the occipital region is much 
higher caudally than frontally, 
and there projects a cranio- 
spinal process on each side. 
STENSIO did not find any 
nerve foramina in the whole ,.. ' 
Fig. 19. Leitosteus concavus. Attempted restoration 
region, but does not on that of the occipital region of the endocranium (STENSI6, 
account deny their existence. 1934). 

In Epipetalichthys Stens16 found a large foramen on each side of the 
boundary between the broad and the narrow part of the occipital region. There, 
the lateral aorta is said to enter the cranial basis and to appear again on the 
surface a little distance more fronto-laterally. The posterior of these foramina 
remind us in a very suggestive way of the two foramina at the end of the 
endocranium in Chlamydoselachus (ALLIs, 1923, HOLMGREN, 1941), where, 
however, they have nothing to do with the paired aorta but transmit a group 
of intersegmental arteries. | do not draw any conclusion from this likeness, 
but I should think that the two foramina in Epipetalichthys need further 
investigation. 

In Leiosteus the posterior occipital” is very broad and short (Fig. 19). 
It is traversed by a number of canals for nerves or intersegmental blood vessels. 
The number of the spino-occipital nerves could not be determined, but there 
must have been quite a number of them (at least 4—6) lying on the dorsal 
side of the posterior occipital. 

In an Acanthaspid (Fig. 15) investigated by STENSIO (1934) a narrow 
posterior part of the occipital region is said to have been present. In the 
preserved broad anterior region three foramina, perhaps intended for spino- 
occipital nerves, were present.! (As these foramina are exposed on the ventral 

1 Behind these foramina the occipital region has a considerable backward extension, 
which does not exist in Brachythoraci (Coccosteids). 


12. A. 1942. 
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surface of the skull, there is some doubt about their being nerve-foramina, as 
such foramina should lie on the lateral surface.) 

In Homostius sulcatus and muilleri HEINTZ (1934) has illustrated the inside 
of the exocranial roof. On this inside surface segmentally arranged ridges 
indicate that the segmental musculature of the body extended far in front 
below the dermal bones of the head. Watson has laid stress upon this fact 
and concluded therefrom that Homostius had a long and perhaps narrow 
posterior part of the occipital region. 

According to these scanty facts about the occipital part of the arthrodiran 
skull, two types seem to be known: that of Leiosteus with a short, and that 
of others with a long, posterior occipital.1 That the posterior occipital of 
Leiosteus corresponds to the broad part of the long one in the others seems 
fairly certain in view of its general form with a fairly large number of nerve 
foramina, which indicate that it is composed of a number of fused vertebrae. 

Now the question arises: is there any recent fish which could display similar 
conditions in the occipital region? In the notidanid, and to a certain extent 
also in the squaloid sharks, the occipital region encloses a number of spino- 
occipital nerves. In Hexanchus five, in Heptanchus four such foramina are 
present, in Squalus three, in other Selachians two or only one. The presence 
of these foramina indicates that a different number of vertebrae is fused 
on to the occipital region of the skull behind the occipital columns. In more 
primitive forms of sharks the number is, generally speaking, greater than in 
more recent forms. It seems to me that the occipital region of a primitive 
shark might very well correspond to that of a Leiosteus, but with the difference 
that (perhaps) a somewhat smaller number of vertebrae would be fused on to 
the occipital columns in the former than in the latter. A comparison between 
Hexanchus, Heptanchus and Squalus at once shows that the number of spino- 
ocipital nerves (and foramina) can decrease in a close phylogenetical unit. 


[ think that the conditions in Leiosteus tally well with those in primitive sharks. 


But in regard to the long and narrow post-occipital part in Macropetalichthys 


(and other Arthrodirans), what of its connection with the occipital part of 


fishes? The only counterpart to the post-occipital region in Macropetalichthys, 
which can be thought of is that of the Acipenserids, where a large number 


of anterior vertebrae fuse on to the endocranium behind the occipital column, 


1 The "anterior occipital” of the Acanthaspid, containing foramina for spino-occipital 
nerves, is comparable with the "posterior occipital” in Letosteus. The anterior occipital 
in Leiosteus is only phragmentarily known and has been called by Watson the "median 
basal ossification”. No nerve-foramina have been found in this basal ossification such 
as could justify its being identified with an occipital element. It seems more probable 
that the "posterior occipital” of Leiosteus corresponds to the anterior occipital” in the 
Acanthaspid and that the ”’posterior occipital” of the latter corresponds to a number of 
fused vertebrae behind the occipital. Whether we accept the one or the other of these 
explanations, the result is the same, viz., that the Coccosteids and the Acanthaspids are 
fairly distant from one another in regard to the morphology of the occipital region. 
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and the craniospinal processes. Yet the Acipenserids could scarcely have any 
close phylogenetical connection with the Arthrodirans. 

On the assumption that segmental nerves were present in the posterior 
occipital region of Macropetalichthys a very satisfactory and striking counter- 
part to this region is found in embryonic rays of the genera Raja, Torpedo 
and Urolophus. The development of the occipital part of the skull in these 
genera has been described in the first part of this paper (HOLMGREN, 1940). 
It is obvious from these descriptions that the very broad occipital column 
(perhaps consisting of two vertebral elements) is directly connected without 
any boundary line with a long band of blastema, or prochondrium or cartilage, 
as the case may be, lying on both sides of the notochord. In Raja, where 
this continuation is very conspicious in the 38-mm stage, it is already growing 
a dorsal border on each side, which becomes notched for the ventral roots 
of the spinal nerves. In a 43-mm stage the spinal nerves are already enclosed 


in foramina, and the spinal cord has become enclosed in a tube formed by 


those processes. The occipital column is always in continuity with this tube. 
It is not until the 46-mm stage that the occipital condyles are formed, and 
the vertebral tube is cut off from the neurocranium. The development is quite 
analogous in Torpedo. The 16-mm stage of this ray corresponds to the 38-mm 
stage in Raja, and in the 21-mm stage the ventral roots are enclosed, while 
in the 24.5-mm stage the dorsal foramina are about to be formed. But in the 
latter stage this anterior portion of the vertebral column is becoming separated 
from the occipital column, the occipital articulation now developing. In the 
27- and 31-mm stages of Urolophus dorsal as well as ventral spinal roots are 
enclosed, but the occipital articulation is not yet formed. It is of great interest 
to observe that no separate centres are formed during this development, but 
that in all investigated rays this anterior part of the vertebral column forms 
as a single cartilaginous piece. 

The rays thus begin their development with a long post-occipital part, like 
that of the Macropetalichthys and other Arthrodirans. In Macropetalichthys 
the posterior end of the posterior occipital part carries a pair of ’’cranio- 
spinal” processes. These processes which, as STENSIO has already stated, have 
nothing to do with the cranio-spinal processes in Acipencer, may have their 
counterparts in processes on the posterior part of the postcephalic part 
("cervicale’) of the vertebral column, which in rays are developed for 
sustaining the scapula and in Holocephalians for sustaining the dorsal spine.’ 
This view is supported by BroILt’s illustrations of Pseudopetalichthys (his 
Macropetalichthyide from ”Hunsriickschiefern”). In his figures 3 and 5, 
and in the photographical reproduction of the specimen, and also from his 

1 In Coccosteus a similar part of the vertebral column may have been developed for 
sustaining the dorsal armour (JAEKEL, 1902, 1027), but in Leiosteus there is none (STEN- 


s1O, 1934). 
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description, it is clearly seen that the scapula reached the post-occipital part a 
considerable distance behind the broad part of the skull, which is indistinctly 
outlined, being continued caudally as a narrow post-occipital part, as in 
STENSIO’s Macropetalichthys. It seems very probable that the ’cranio-spinal” 
process corresponds to the so-called angular present in many rays (Potamo- 
trygon, Taeniura, Myliobatis, Rhinoptera) (GARMAN, 1913). 

A further step is facilitated by the descriptions of Gemiindina (BRoILt, 
1930, 1933a). In this Lower Devonian fish, occipital condyli are present in 
the broad occipital part of the skull. Behind the condyli follows a long portion 
of the vertebral column, in which no vertebral centres are distinguishable. 
At the posterior end of this portion the dorsal parts of the shoulder-girdle 
are attached in the same manner as in Pseudopetalichthys and in modern rays. 
Probably similar conditions were also present in Jagorina. 

The conclusion to be drawn from the preceding observations must be that 
the occipital region of such a form as Macropetalichthys may have been the 
starting point for the development of the corresponding parts in rays. The 
coincidence is too remarkable for us not to assume an analogous development in 
Gemiindina and rays. Concerning the occipitale, therefore, I accept an evolu- 
tional line: Arthrodires as Macropetalichthys (Acanthaspids, Homostius?) — 
Gemiindina, Asterosteus and Jagorina — rays. 

If we accept the homology of the anterior vertebral cartilage in rays with 
the posterior occipital prolongation in the arthrodires,’ this seems to open 
a way for a further attack on the problem of the arthrodiran organisation. 
On the anterior vertebral cartilage in rays there are lamellar expansions, one 
on each side, ventrally to the nerve roots. These so-called stays” serve as a 
support for the pharyngobranchials. In Macropetalichthys the posterior occipital 
has a sharp flattened border on each side in a position corresponding to the 
’stays” in rays. It seems possible that this border in Macropetalichthys might 
well serve, like the stays in rays, for the fastening of the branchial basket, 
any eventual pharyngobranchials being connected with it through ligamentous 
connective tissue, as in a ray. In Acanthodians the dorsal ends of the branchial 
arches lie behind the posterior border of the neurocranium, in spite of their 
probably being infrapharyngobranchials (i. e. more anteriorly directed elements ). 
Notwithstanding the position of the pharyngeal parts of the branchial arches 
in Acanthodians, their ventral parts, the ceratobranchials, are thrust very far 
in beneath the basis cranii (as in Pseudopetalichthys). lf the preceding de- 
duction in regard to the arthrodiran conditions is right, it must follow that 
the upper halves of the branchial arches were long, with long fronto-ventrally 
directed epibranchials and, probably, caudally directed suprapharyngobranchials. 

On the basis of the arguments in the preceding pages it seems possible to 
lead the deductions a step further. The occipital region of Leiosteus was 


1 Compare JAEKEL (1906). 
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mentioned as a type different from that of Macropetalichthys, as it was 
comparatively short. It was pierced by a number of canals, of which (ac- 
cording to STENSIO’s photographs) three on the ventral side approximately 
correspond to three on the dorsal side. These must have transmitted blood 
vessels (intersegmental vessels). (Compare Clamydoselachus). The others lie 
on the dorsal side, dorsally to the broad and thin lateral expansions of the 
region, and must have contained dorsal and ventral roots of spino-occipital 
nerves. In Notorhynchus the occipital portion is extended more than is usual 
in sharks. In the former its lateral margin is provided with a sharp edge. 
Dorsally to this edge lie 5 occipital nerves, of which 4 posterior ones form 
pairs. It is very probable that these edges correspond to the lateral lamellae 
in Leiosteus. In the sharks the pharyngobranchials are connected with the 
separate vertebrae behind the skull. This could scarcely have been the case 
in Leiosteus, as the corresponding part of the vertebral column lies inside 
the mediodorsal plate of the rigid thoracal armour to which the head was 
attached by means of strong articulation. It seems more probable, therefore, 
that the pharyngobranchials were either fixed to the ’’posterior occipital” or 
else had shifted more frontad, severing their connection with the vertebral 
region. 

[ have already pointed out (p. 168) in another connection that the orbit in 
Macropetalichthys probably had a frontal extension below the big process 
(Fig. 16, so. p.) which delimits frontally that part of the orbit in which the 
eyes was situated. This process was there considered to belong to the orbital 
crest-lamella and not to be a preorbital process like that in sharks and rays. 
In sharks and most rays the preorbital process is pierced at its base by the 
n. ophthalmicus superficialis VII, and from it issues in sharks the antorbital 
crest to the ectethmoid process and to the membranous antorbital cartilage”. In 
many sharks and in all rays the orbit has no anterior wall and the ectethmoid 
process is mostly very little pronounced or absent altogether. In certain shark 
embryos and in rays the antorbital process or cartilage is thus brought into 
direct contact with the nasal capsule, as the ectethmoid process interposed 
between them is rudimentary or absent. In Macropetalichthys the conditions 
are similar, the orbit having no anterior boundary ridge. A real preorbital 
process, if present, should lie far more frontally than the process of the cranial 
roof, which forms the frontal boundary of the orbit” in Macropetalichthys. 
This process thus cannot be a preorbital process of the same nature as that 
in sharks and rays. Fortunately there is in certain trygonid and myliobatid 


rays a process present which corresponds perfectly to the ’’preorbital” process 


in Macropetalichthys. It lies in front of the postorbital process and is separated 


from it by a deep and sometimes rather broad bay (Fig. 20, so. p.). One of 
the characteristics of this bay is the fact that the infraorbital sensory line 


(in embryos) bends down to the deep part of this bay and there turns ventrad, 
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Fig. 20. Potamotrygon sp. Skull; dorsal view. 


leaving the dorsal surface of the skull to reach the posterior, almost vertical, 
surface of the eyebrow portion of the bulging eye. Inside this surface the 
canal continues as the postorbital part of the infraorbital canal, thence con- 
tinuing below the eye. In Macropetalichthys the infraorbital canal runs frontad 
along the dorsal surface of the postorbital process. At the posterolateral border 
of the orbit the canal leaves the cranium and continues on the inside of the 
dermal skeleton below the eye. As compared with the trygonid ray, the canal 
in Macropetalichthys may thus be said to belong to a surface which in the 
embryonic trygonid ray forms the posterior eyebrow area. It is very obvious 
that the posterior part of the eye in the embryonic Urolophus lies in the 
immediate vicinity of the postorbital process, of which the anterior tip, as 
well as the process in front of it, covers the posterior part of the eye (Tig. 21). 
It is also a noteworthy fact that in the adult trygonid and myliobatid ray the 
eye lies (Fig. 20, eye) in the anterior part of the orbit considerably in front 
of the postorbital process and also of the process in front of the postorbital 
process. An ontogenetical shifting of the eye thus occurs in these rays from 


the posterior part of the orbit to the anterior. Upon the shifting of the eye 


in the trygonid ray the spiracular cartilage and the musculus spiracularis 


may have been active. In these rays the spiraculum is very large and runs 
in a frontoventral direction. The spiracular cartilage is also very large. It is 
a great convex plate with the convexity directed frontad, so that it penetrates 
into the orbit. According to LUTHER (1909) the musculus spiracularis from 
its origin on the auditory capsule on its way to the insertion surface on the 
hyomandibula and the mandibula, covers the frontal side of the cartilage and 


thus also tends to diminish the volume of the caudal part of the orbit. Now, 
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it seems possible to 
conclude that the ’’or- 
bit” of Macropetalich- 
thys is morphologically 
aequivalent to the bay 
in front of the post- 
orbital process in sting 
rays, and that the pro- 
cess frontally delimit- 
ing the orbit in Macro- 
petalichthys is the same 


process as that which 


Fig. 21. Urolophus Halleri. Head of embryo. 


frontally delimits the 
bay in Trygonids and Myliobatids. The bay in Trygonids and Myliobatids is 
thus equivalent to the orbit” in Macropetalichthys. For the process in front of 
the postorbital I propose the name: supraorbital process (so. p.). 

The preceding comparison can only strengthen the view that there is a 
fairly close relationship between the macropetalichthyan Arthrodires and 
the rays. 

According to Watson the Arthrodires had a fullsized gill-slit behind the 
palato-quadrate. In the light of the conditions in Chimaera this assumption 
is already very doubtful, and since SteNs16 has demonstrated the presence 
of a spiraculum in a Coccosteid and an Acanthaspid, it has been definitely 
prooved as incorrect. As in Pseudopetalichthys the ceratobranchials extend far 
in front, the mandibular gill-slit must have been located from dorsocaudally to 
ventrofrontally, with its upper end somewhere behind the postorbital process 
and the upper end of the hyoid arch probably in the posterior part of the 
auditory region. Also in Pseudopetalichthys the assumption of a fullsired gill- 
slit behind the mandibular arch seems doubtful. 

The trygonid rays have a very large spiracle, and the wide spiracular canal 
extends in a caudo-frontal and ventral direction below the postorbital process, 
occupying the lower part of the posterior portion of the orbit. The upper end 
of the hyomandibula articulates with the posterior part of the auditory region. 
The hyomandibula, in some Trygonids at least, is very long (Tig. 20, hm) 
and its lower end meets the posterior border of the palato-quadrate about on 
a level with the middle of the orbit. The junction of the hyomandibula with 
the palato-quadrate has already been described in Urolophus, where its develop- 
ment was followed from a 27-mm stage (HOLMGREN, 1940). From this descrip- 
tion it is obvious that the hyomandibula becomes united with the palato- 
quadrate by means of a mandibular branchial ray, which fuses on to the 
outside of the epihyal, and the anterior (lower) part of which forms the 


articular head of the hyomandibula. In this way the lower end of the hyo- 
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mandibula is combined with the palato-quadrate. In some trygonid rays 
(GARMAN), and also in the embryonic Raja, there is a small cartilage inter- 
posed between the hyomandibula and the palato-quadrate. If that is so, the 
hyomandibula proper is more distant from the palato-quadrate than it would 
normally be. In Potamotrygon (GARMAN, 1913) there are two parallel 
cylindrical and rather long cartilages between the two arches (Fig. 20, m.r), 
so that the hyoid arch is even more distant from the mandibular arch. Prob- 
ably these two cartilages were once mandibular rays, which, as the mandibular 
gill-slit closed from below, with their tips came in contact with the hyoid 
arch and established the first hyostylic arrangement.’ It is possible to believe 
that in an earlier phylogenetical (and ontogenetical) stage these mandibular 
rays did not reach the hyomandibula. In that case the assumed arthrodiran con- 
dition should arise, but therefore no full-sized gill-slit. Potamotrygon best 
of all selachians seems to represent in an almost ideal way an early stage in 
the phylogenetical development of the spiracular canal and hyostylic condition. 

The position of the nasal capsules in Macropetalichthys is not definitively 
determined. In the first description STENSIO (1925) located them on the 
lateral part of the ethmoid region (Fig. 16). Later (1934) he considers that 
what he then took to be the nasal capsules are the basal parts of antorbital 
cartilages. According to this interpretation, the nasal capsules should lie dor- 
sally at the frontal border of the head and closely together in what was 
described in E pipetalichthys as the "precerebral fossa’. This seems to be a 
consequence of the conditions he found (1934) in Pholidosteus. WATSON 
(1938) took up STENSIO’s later view and used it in order to show that the 
Arthrodires were but very little related to selachians. From the photographs 
of the skull of Macropetalichthys published by STENsI6, no definite argument 
could be found in support of his revised opinion, and so his earlier view is 


to be preferred. In fact, the earlier theory is better adapted to the figures 


than the later one, for which no real testimony is afforded in the published 
photographs of Macropetalichthys. The skull of Pholidosteus is so diffe- 


rent from that of Macropetalichthys that a difference in the position 
of the nasal capsules would not appear unnatural. If we accept the 
idea of an antorbital process on the lateral part of the ethmoid region 
in Macropetalichthys this process must have been strong, as its base is 
very solid. As this base is directed ventro-laterad, the rest of the process 
should have more or less the same direction. That would be quite possible 
if there were not an exocranium composed of strong membrane bones covering 
in the entire endocranium and extending to the foremost part of the ethmoidal 
region. Were there a strong antorbital process in the ethmoidal region this 


process would necessarily jut out in front of and laterally to the suborbital 


1 Two such cartilages (angulars) exist in Mobula also, but there they are quite small 
(GARMAN). 
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(or postnasal) bones, which seems quite impossible from the morphological 
point of view. If present, an orbital process ought to lie inside the anterior 
part of the suborbital (or postnasal) bone, like the so-called ectethmoid process 
in Coccosteus, according to WATSON (1934, p. 439). If the large endocranial 
processes on the ethmoid region cannot be the antorbital processes, we must 
return to STENSIO’s original idea and consider it to répresent the broadly 


separated nasal capsules which are laterally located and are facing in a ventro- 


lateral direction. In that case pr.pec 


a precerebral fossa might 

perhaps be present in the 

anterior part of the endo- 

cranial roof, as STENSIO 

proposed in his first descrip- 

tion. According to this inter- 

pretation, the skull of Macro- 

petalichthys is strikingly re- 

miniscent of that of a try- 

gonid ray. In such rays, 

however, the nasal capsules 

are very large and generally 

almost touch one another in 

the medial line below the 

rostral end of the = skull. Fig. 22. Jagorina. Endocranium in ventral view. 
(Ho_MGREN and STENSIO, 1936). 

There is, however, such a 
genus as Mobula, which has a very broad internasal septum or plate with the 
rather small nostrils and nasal capsules broadly separated. (It may also be pointed 
out that possibly the nasal capsules in Selachians and Arthrodires are not homo- 
logous. The Arthrodires may have had "primary olfactory capsules”, the 
selachians secondary [HOLMGREN, 1940]). As the antorbital cartilage” is a 
cartilage only in rays, where it supports the propterygium, but is membranous 
or absent in sharks, where it has no such function, such a cartilage or bone is 
not to be expected in Macropetalichthys, unless it supported the dermal skele- 
ton. This genus had no widely expanded pectoral fins, but it had probably a 
strong ’’Spinale” (cfr Lunaspis, GROSS, 1937, b). 

Even if an antorbital cartilage is absent in Macropetalichthys, there is plenty 
of it present in Jagorina, which is considered to be closely related to the 
Arthrodires. 

Jagorina was a decidedly ray-like fish, the endocranium of which in its general 
features very closely resembles that of a torpedid ray, with big occipital condyles 
and a broad posterior part of the skull (Fig. 22). Between the big antorbital 
processes, the pectoral fins and the skull there was apparently a wide space, 


which, apart from the normal orbital organs, could scarcely have contained 
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anything but a large electric organ as in the electric rays. The general agree- 
ment between Jagorina and Gemiindina makes it extremely probable that 
in Jagorina, as in Gemiindina, the frontal parts of the vertebral column were 
fused as to form a long cartilage, as they are in all modern rays. 

The antorbital cartilage, in Jagorina, at least had two processes, the one 
on the frontal and the other on the caudal border, of which the latter recalls 
the insertion process of the m. depressor rostri in Narke (and Torpedo). 
The antorbital cartilage in Jagorina sits on a cylindrical process of the antero- 
lateral margin of the endocranium. This process” very much resembles the 
nasal capsule in Torpedo, which on its frontolateral margin has articular 
processes for the antorbital cartilage. Thus far the two genera agree, but in 
Torpedo the nostrils lie on the lower side of this process, whereas in Jagorina 
they were placed on the dorsal side of the head. Theoretically it is possible 
to form a fairly clear idea of this difference. 

In all living selachians the nostrils lie on the lower side of the head, but 
in some of them they tend to be more or less terminal. The ventral position, 
by the way, may be considered to be primitive, as in the early embryo the nasal 
placode always holds a ventral position in relation to the longitudinal axis 
of the head. But in relation to the forebrain the position is decidedly frontal. 
As, however, the brain flexures straigthten out and a rostrum develops, the 
olfactory organs take up a more ventral position. In Callorhynchus the olfac- 
tory pit lies ventrally in the embryo, whereas the nostrils are terminal in the 
adult, in which, however, the olfactory capsules are dorsal. These circum- 
stances seem to indicate that in Jagorina also they had a ventral embryonic 
position, which was later transformed into a dorsal. This transformation does 
not seem to be any more curious than, for instance, that occurring in Petro- 
myzon, where the ventral position (below the recessus neuroporicus) of the 
nasal pit becomes transformed into a quite dorsal position of the nasal capsule. 
The embryonic ventral position of the olfactory placode is perhaps of no 
phylogenetical significance, but it has the ontogenetical importance of being 
the initial position for all possible positions of the nasal organs in gnathostome 
fishes. In selachians, as well as in Macropetalichthys and long-nosed arthro- 
dirans, they have kept this position; in Pholidosteus, Coccosteus and others 


they have acquired a more terminal location, in Jagorina and Gemiindina a 


dorsal one, in Acanthaspids a partly lateral and partly ventral (STENSIO). 


The ontogenetical shifting of the nasal organs in Jagorina and in Gemiindina 
was probably due to the frontal shifting of the mandibular arch and the very 
weak development of a rostrum (if really present). (In such sharks as 
Chlamydoselachus, Heterodontus and Scapanorhynchus |Mitzukurina]|, where 
the upper jaws extend beyond or almost beyond the ethmoid region, the nasal 


capsules lie far in front on the endocranium. 


54 


Id2 


183 


STUDIES ON THE HEAD OF FISHES 


In all rays the antorbital cartilage articulates with thé nasal capsule. In 


Jagorina no such connection is present. The antorbital cartilage in Jagorina 


is placed upon a strong process of the endocranium, which cannot be regarded 
as the nasal capsule but must be of some other nature. As has been shown in 
the first part of this work (HOLMGREN, 1940), the antorbital cartilage of 
the rays develops in the lower eyebrow area of mesenchyma, which also sends 
a strong mesenchymatic process laterally to the nasal capsule dorsally to the 
nostril to join the medial area (rostrum). In this process develops the rostral 
appendix. Comparing it with Jagorina, it seems possible that the process 
supporting the antorbital cartilage in Jagorina may correspond to this process 
of the eyebrow area in the rays, and, if so, probably represent that part of 
the eyebrow area which in Torpedo forms the condyle on the nasal capsule, 
against which the antorbital cartilage articulates (HOLMGREN, 1940), and 
which is established independently of the nasal capsule. As the nasal capsules 
shifted frontad around the anterior adge of the skull, this condyle portion 
of the area gained contact with the lateral part of the ethmoid region instead 
of with the capsule. 

From these considerations the conclusion may be allowed that the different 
position of the nasal capsules is no serious obstacle to assuming a relationship 
between rays (Torpedids) and Jagorina, but the dorsal position in Jagorina 
must discount any idea of a direct development of Torpedids from Jagorina 
and the allied genus Gemiindina. 

A remarkable feature of the skull of Jagorina is the frontal position of the 
hypophysial foramen and the foramina for the inner carotids. This position 
may be an arthrodiran character, but it is not a selachian one, as far as could 
be ascertained from adult skulls. In Torpedo the carotid foramen (two in 
Narke capensis) lies far back, The hypophysial foramen closes early and 
cannot be determined in the adult skull. In embryos af Torpedo (HOLMGREN, 
1940) these foramina lie far to the front in a position which does not differ 
very much from that in Jagorina. In the published figure of Jagorina short 
grooves, coming from behind, end in the foramina of the inner carotids. 
This condition could scarcely be interpreted in any other way than that 
the carotid arteries were not enclosed in canals at all behind the foramina. 
(Compare STENSIO 1925, pg. 183.) This is the condition in recent selachians, 
sharks as well as rays. 

In Macropetalichthys and Rhenanids there were probably genera (Macro- 
petalichthys) with a short, and others with a long, rostrum (Nessariostoma), 
as it was in other Arthrodires and as it is in the different groups of recent 
Selachians. In Selachians the variation of the rostral structures is rather 
wide even in well-delimited groups, and the same may have been the case in 
Arthrodires. As in all selachian groups a rostrum always occurs in the embryo, 
even if it is not present in the adult (HOLMGREN, 1940), we are obliged to 
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assume that this was also probably the case in their ancestors, at least during 
their ontogenetical development. 

It is a wellknown fact that the dorsal pitlines of the head of sharks very 
closely resembles those of some coccostean Arthrodires and of Phyllolepids. 
Comparing the mesenchymatic fields in a shark embryo with the membrane 
bones of a Coccostean, I emphazised this likeness in the first part of this 
work. In my paper on the sensory line system (HOLMGREN, 1942) the likeness 
is shown to be complete. Under such circumstances it is a very remarkable 
fact that the rays deviate very much from the shark conditions as they have 
no posterior dorsal pit-lines at all. In that respect the rays recall the Macro- 
petalichthyids and Rhenanids, and also most Acanthaspids and a number of 
Brachythoraci, in which at least the glossopharyngeal and vagal (middle and 
posterior) pit-lines are absent. 

The fins of Arthrodirans are very little known and the remains very frag- 
mentary. The only fins that give some indication of its construction are those 
of a specimen of Pseudopetalichtys (Broiti). In this specimen the basal 
parts and some rays of the pectoral, also a basipterygium with rays of the 


pelvic fin, are known. The pectoral fin is clearly shown to have been a tribasal 


fin of selachian type (BrRoILI, 1933, b). The pelvic fin is also selachian, 


possesing a long basipterygium with a great number of parallel rays (BRoIxt1, 
1933, b). 

Unfortunately, the basal skeletal parts of the greatly expanded pectoral 
fin of Gemiindina are not known, and no detailed comparison with rays could 
therefore be made. The anterior free angles of the fin indicate, however, 
that the fin was, as in Torpedids, not very strongly supported frontally by 
the antorbital cartilage. This fin type recalls the pectoral fin in Rhina, where, 
however, no supporting antorbital cartilage is present. Gemiindina may have 
been an Arthrodire which had developed analogously regarding the pectoral 
fins, but it is also possible that Gemiindina’s condition was simultaneously a 
step towards real ray conditions. Jagorina seems ta have taken a further step 
in that direction, as the very strong antorbital processes indicate that they 
had an important supporting function. That the Rhenanida may have had 
something to do with the batoid phylogeny seems to follow from the position 
of the mouth in front of the anterior end of the skull. This position almost 
necessarily indicates the presence of a suspensorial hyomandibula such as that, 
for instance, in Torpedo. Also the double ethmoidal commissure in Asterosteus 
(STENSIO) speaks for a relationship between the Rhenanida and the rays. 

The shoulder girdle of Pseudopetalichthys was thoroughly selachian ( BROILI, 
1933, b) and the same must have been the case in Gemiindina, even though 
the original interpretation may be doubtful (WaTSON, 1937). 

STENSIO, in his classical account of the structure of the neural cranium in 


Macropetalichthys, has claimed a relationship between that genus and the 
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selachians. He has summarized the reasons for assuming such a relationship 
in the following 12 paragraphs. 

(1) ”The general shape of the primordial neuro-cranium, especially the 
tendency to a broadening of the ventral surface, partly at the expence of the 
lateral surfaces. (This is above all the case in the labyrinth region, the sacculus 
having occupied about the same position in relation to the ventral surface as 
in Chlamydoselachus and most other Selachians). 

(2) The position and the relations of the olfactory capsules. 

(3) The presence of a nasal fontanella on the lower side of the olfactory 
capsule (Macropetalichthys) as in Chlamydoselachus and certain other 
Selachians. 

(4) The presence of a cavum precerebrale (EF pipetalichthys). 

(5) The general shape of the labyrinth, especially with regard to the position 
of certain of its main parts, for instance, the utriculus. 

(6) The persistence of the ductus endolymphaticus (Macropetalichthys, 
Epipetalichthys, Jagorina) and the fact that there was probably, at least in 
certain forms (Macropetalichthys), a fossa endolymphatica on the dorsal side 
of the primordial neurocranium beneath the dermal bones. 

(7) The fact that the ductus endolymphaticus, at least in certain forms 
(Epipetalichthys), perforated the dorsal cranial roof and had an external 
opening situated about as in Chlamydoselachus. 

(8) The general shape of the brain, as far as this can be restored from 
the position and course of the nerve canals through the cranial walls and 
from the shape of the cavum cerebrale. 

(9) To a certain extent the development of the blood vessels. 

(10) The fact that the palato-quadrate did not articulate with the ethmoidal 
region but must have been suspended beneath it merely by ligaments. 

(11) The dentition, which in certain forms, as Jagorina, consists of multi- 
cuspidated shark-like teeth. 

(12) The course and development of the sensory canal system.” 

To these arguments (1933, b) has added the following: 

The ventral position of the mouth. 
The structure of the mandible. 

(3) The scales acting as teeth. 

(4) The five branchial arches. 

(5) The thoroughly Selachian-like shoulder girdle. 

(6) The Elasmobranch-like paired fins. 

STENSIO (1938) has later published a number of other arguments for the 
connection of the Arthrodires with the selachians shortly enumerated, most of 


which I can fully accept. 


Watson (1937) tried to disqualify each of the arguments of STENSIO and 


Broiti. According to him "there are no indubitable Elasmobranch qualities 
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to be found in the very well-known skeleton of Macropetalichthys’. I do not 
want to discuss WaTSON’s critical remarks, many of which have already found 
their elucidation in my comparisons, but I will consider some of STENSIO’s 
arguments which I find to be of importance. 

(1) This argument has been adequately dealt with in the preceding pages. 
It includes evidence of a far-reaching resemblance between Macropetalichthys 
and selachians, especially rays. 

(2) This argument retains its importance, as the earlier interpretation of 
STENSIO is probably correct. 

(3) The presence of a nasal fontanella is quite problematical in Macro- 
petalichthys. The fossil does not give sufficient details for establishing the 
presence of this structure. 

(4) The cavum precerebrale is problematical. The Macropetalichthys fossil 
has no such fossa, and that of Epipetalichthys is not convincing. 

(5, 6 & 7) These paragraphs contain characters of such general importance 
that no conclusions may be drawn from them. Macropetalichthys seems, how- 
ever, to have two fossae endolymphaticae, as in many rays. The comparison 
with Chlamydoselachus is doubtful. 

(8) The general shape of the brain, as reconstructed by STENSIG, is 
selachian. The olfactory nerves in STENSIO’s plate XX VII diverge sufficiently 
for laterally situated olfactory organs. 

(9) Regarding this paragraph, see the preceding discussion. 

(10) Probably the palato-quadrate had a support in the ethmoid region as 
in certain sharks (Heterodontus and different galeoid sharks). 

(11) The dentition is sharklike in Jagorina. 

(12) The sensory canal system in Arthrodirans is, partly at least, of a 
selachian type (Coccosteus, Epipetalichthys etc.). 

Of those characters regarded by BroiLi as selachian-like I consider the 
(1), (5) and (6) to be of great importance, the three others (2), (3) and (4) 
I find doubtful or incomplete. 

To sum up, my comparison between Arthrodires and Selachians tends to 
show that the Arthrodires are decidedly selachian-like, and that the sharks are 
more closely connected with coccosteid Arthrodires than with macropetalich- 


thyidean or acanthaspidean. On the other hand, the rays are nearer to the 


macropetalichtyidean than to the coccosteidean. The connecting characters 


are found partly in the adult sharks and rays, partly in embryos. The embryos, 
especially those of rays, display a number of characters which are macro- 
petalichthyidean, but which during the subsequent embryonic development are 
transformed and become a selachian-like aspect. So far as I can discover, the rays 
are descendants from macropetalichthyan Arthrodires, Jagorina (and Gemiin- 
dina) being perhaps sidebranches on the direct connecting stem. The sharks 


seem to be descendants from coccosteidean (or allied) Arthrodires, but their 
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connection with the latter cannot be established with any certainty, the anatomy 
of these Arthrodires being too incompletely known. 

Watson has compared the Acanthodians with the Arthrodires and has 
come to the conclusion that these groups are closely related. My comparison 
between Acanthodians and sharks has shown that there is a close relationship 
between them. The conclusion from the statements is, then, that Acanthodians 
belong to the shark stem derived from archaic coccosteideans (or allied) 
Arthrodires. 

Thus, the net result of these comparisons is that the rays are descendants 
of acanthaspidean Arthrodires or of Macropetalichthyideans, and that the 
sharks are derived from probably very primitive coccosteidean Arthrodires. 
(Compare diagram p. 253.) 


COMPARISON OF CHIMAEROIDS WITH SELACHIANS AND 
ARTHRODIRES. 


The phylogenetical position of the Chimaeroids has always been located in 
the neighbourhood of the Selachians. The general interpretation has been that 
the Chimaeroids are derivable from primitive sharklike ancestors (DEAN, 1906, 
LUTHER, 1909). DE BEER and Moy-TuoMas (1935) have expressed the opinion 
that the affinity between Holocephali and Selachii is close, and they have 
discussed the possible affinities between MHolocephali, Acanthodians and 
Arthrodires. They seem to believe in an extensive pre-Elasmobranch group 
from wich Acanthodei, Arthrodira, Selachii and Holocephali could be derived. 
STENSIO earlier (1934) had reached almost identically the same conclusion: 
that the Arthrodires are related to the Elasmobranchs and Holocephalians 
and have evolved from common ancestors with those (cf. BRoILI, 1933, b)”. 
Another standpoint has been taken by Watson (1937): The preceding ana- 


lysis has shown that there is no evidence of close relationship between any 
of the known Aphetohyoidea — Acanthodii, Arthrodira, Petalichthyids and 
Rhenanida — and the Elasmobranchs, and that it is hence improbable that the 
Chimaeroids, even if they were still-living Aphetohyoideans, should be at all 
closely related to them.” 


These short quotations may serve to show that extensive comparisons and 
explanations are badly needed before an acceptable standpoint in regard to 
the very complicated problem of the origin of the Holocephalians can be 
reached. One very important drawback for our task is that most of the 
ontogenetical development of the Holocephalians is so inadequately known, that 
it could not be fully used for purposes of comparative anatomy. 

in the following comparison I have used the same 51 points as in the 
comparison between the different groups of living selachians. (Part II of this 
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work. HOLMGREN, 1941.) Many of 
them are of course not quite applicable 
and a number of new points must be 
added. 

1. The notochord is preserved in the 
basis cranii (in Chimaera) as in sharks 
but not in adult rays. It lies in a groove 
on the upper side of the parachordal 
plate, as in an Acanthaspid (STENsIO) 
and as in early ray embryos. In older 

(g0-mm) Scyllium embryos the anterior 
Fig. 23. Chimaera collei. Skull of a six end of the cranial portion of the 
months embryo (BasHrorp DEAN, 1906). notochord also lies in a groove, but 
further back the notochord forms a medial portion of the basal plate constituting 
part of its dorsal as well as its ventral side (HOLMGREN, 1940). In adult sharks 
the notochord is completely enclosed in the basal plate. The conditions in Chimaera 
therefore recall those in embryonic rays rather than those in adult sharks. 

2. The original basal surface of the skull in Chimaera is rather narrow, 
but it is strongly broadened by the fusion of the palato-quadrate on to it. 
The question of the part which the palato-quadrate plays in the formation 
of the basal surface of the skull does not seem to have been solved in a 
quite convincing manner. In particular, the interpretation of the posterior 
part of the basal shelf as a processus oticus of the palato-quadrate is some- 
what doubtful, as the embryological stages upon which this interpretation is 
founded are too scarce and not univocal. On the other hand, in selachians 
there are conditions present which the interpretation has not taken into account. 
I shall therefore take up this question at some length. 

A careful study of the scanty embryological material published by DEAN 
(1906), SCHAUINSLAND (1903), DE BEER and Moy-Tuomas (1934) and 


EDGEWORTH (1935) results in some uncertainty with regard to the presence 


of a processus oticus comparable with that in sharks. In Chimaera, according 


to Drean’s figures, the hyomandibular nerve running alongside the trigeminal 
through a foramen of the cranial wall apparently does not pass inside any 
otic process (Fig. 23), but probably goes through the great bay in front of 
the ventrolateral process of the auditory capsule denoted by DE BEER and 
Moy-Tuomas ac”. In the adult Chimaera this bay is filled with a cartilagi- 
neous lamella (thus forming later than the palato-quadrate proper) through 
which the hyomandibularis, the mandibularis internus, the palatinus nerves 
the jugular vein and the orbital artery pass. How these nerves and the artery 
became enclosed is not known in Chimaera. Neither is it known in Callo- 
rhynchus, as these structures are already enclosed in the youngest of the 


known stages of this fish (Fig. 24). In the 60-mm stage treated by 
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Fig. 24. Callorhynchus antarcticus. Skull of embryo, 60 mm (SCHAUINSLAND, 1903). 
SCHAUINSLAND the palato-quadrate is well delimited from in front to a 
position past the mandibular rudiment, the caudal boundary being far more 
clearly definited than the anterior.t Behind this portion of the palato-quadrate 
follows a shelf-like part, mostly not chondrified, which encloses the jugular 
vein and the hyomandibular nerve, as well, probably, as the orbital artery and 
the palatine nerve in a wide fenestra. 

That part of the shelf which lies laterally to this fenestra, according to 
SCHAUINSLAND, is perhaps a part of the palato-quadrate, and according 
to DE BEER and Moy-Tuomas the processus oticus of the palato-quadrate, 
and the fenestra constitutes the so-called cranio-quadrate passage. In the 
85-mm stage (Fig. 25) the adult condition is already attained and the anterior 
(preorbital) part of the palato-quadrate is fused on to the neurocranium, 
while the processus oticus” seems to be a caudal extension of the palato- 
quadrate, connecting up, as in a preceding stage, with the auditory capsule. 
Thus even the Callorhynchus stages do not tell us much more about the 
nature of the "processus oticus” than the adult fish. On one point at least 
an important piece of evidence against the processus oticus hypothesis is 
suggestive, viz., that the process does not join the postorbital process in the 
60- and 85-mm stages. In the 60-mm stage no postorbital process is present, 
and in the 85-mm stage it is separated from the "otic process”. In both cases 
the ’’processus oticus” joins the auditory capsule below the level of the post- 
orbital process and only secondarily, in older stages, does it become connected 
with the postorbital process by means of a ridge. 


1 In the redrawn representation of SCHAUINSLAND’s figure of this stage, published by 
DE Beer and Moy-TuHomas, this part (like many other details) is incorrectly reproduced. 
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Fig. 25. Callorhynchus antarcticus. Skull of embryo, 85 mm (SCHAUINSLAND, 1903). 


The strongest reason why the "processus oticus” is considered to be a 
processus oticus is its relation to the jugular vein and the hyomandibular 
nerve both lying on its inside. 

[ admit that these points of evidence are strong, but nevertheless [ am not 
satisfied with them, as they do not consider some anatomical and embryo- 
logical details in Selachians as well as in Chimaeroids. 

In a following part (Part IV) of this paper I intend to point out that in 
selachians there are two different ’’processi otici” present, an internus and 
an externus, the former being present in most groups, the latter in full 
development in Notidanids, Hybodontids, Cladoselache, Pleuracanthids, younger 
Acanthodians and some others. In the passage referred to, it has been em- 
phazised, that the internus is present only in those forms in which a suspen- 
sorial hyomandibula is present and probably also in the dipnoans. The 
processus oticus internus is represented by the lateral commissure and has 
a certain relation to the jugular vein and the hyomandibular nerve, these 
passing inside it. The processus oticus externus likewise lies outside the said 
vein and nerve, but also outside the palatinus nerve, the orbital artery and 
the pseudobranchial artery. Moreover, it is located in front of the spiracular 
cleft and posteriorly to the trigeminal. Whereever a processus oticus externus 
is present and reaches the auditory capsule, it joins the latter by means of 
the postorbital process, which is not a part of the capsule but a separate 


structure (primary postorbital process) or a continuation of the supraorbital 
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crest secondarily fused on to the auditory capsule.t Thus a processus oticus 
externus (according to all experience) may not be directly connected with 
the auditory capsule, as it is in the 60- and 85-mm Callorhynchus embryos. 
This evidence at once makes the processus oticus” in Holocephali somewhat 
doubtful. 


In Selachians and Holocephalians the jugular vein is the vena capitis late- 


ralis. In the Selachians the principal headvein passes immediately dorsally 


to the vagus, glossopharyngeus and hyomandibular nerve roots. The vein in 
the Holocephali keeps on a more ventral level? than that of Selachians, and a 
consequence of this difference must be that, if a subotical shelf were developed, 
in the Holocephali as it is in a great number of selachians, the headvein should 
probably run ventrally to this shelf instead of dorsally to it and eventually 
had to pierce it in order to attain the orbit. In selachians, in which the head- 
vein lies immediately dorsally to the nerve roots, it comes dorsally to the 
subotical shelf and without piercing any shelf can go directly to the orbit. 

The occurrence of a suspensorial hyomandibula in Selachians accounts for 
the different course of the hyomandibular nerve in relation to that in Holo- 
cephali. In Selachians this nerve never pierces any subotical shelf, as its 
course to attain the outside of the more or less laterally directed hyomandibula 
must be strongly lateral and caudal. In that case the subotical shelf does not 
shut off the passage of the nerve. In Holocephali, in which the -hyomandibula 
is not suspensorial and the hyoid arch and the branchial basket are concentrated 
below the basal surface of the neurocranium and the shelf, the hyomandibular 
nerve is directed ventro-frontad, thus meeting the shelf and "piercing’’ it. 
This does not seem to be any more remarkable than the piercing” of the 
shelf by the orbital artery in galeoid sharks, in which the piercing is not due 
to any "otic process” developed on the outside of the artery. 

After these remarks I shall try to give an explanation of the Chimaeroid 
conditions without assuming the presence of any otic process. For this purpose 
[ may refer to the description given in the first part of this paper of the 
ontogenetical development of the skull of Scylliwm (HOLMGREN, 1940). 

In Scyllium, as in other sharks, the palato-quadrate is connected with the 
trabecula by a membrane, the most anterior part of which is thick, forming 
the orbital process of the palato-quadrate. That part of the membrane which 
is connected with the trabecula forms a separate cartilage shelf, which later 


fuses on to the trabecula, forming the subocular shelf. Outside this shelf the 


1 SCHAUINSLAND says (pg. 6): "Prae- und Postorbitalfortsatze sind vor- 
handen und zwar als abgetrennte Knorpelstticke, die erst spater mit dem Cranium 
verschmelzen” (85-mm stage of Callorhynchus.). 

2 This ventral course is especially pronounced in the space in front of the glosso- 
pharyngeal ganglion, where the vein is found immediately ventrally to the glossopharyngeal 
nerve, which in Chimaera runs frontad for a long distance in order to attain the first 
branchial arch, the entire branchial basket being pushed frontad below the basal plate 
of the skull. 
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connecting membrane continues to the dorsal border of the palato-quadrate. 
In the region of the polar cartilages the membrane extends to the region of 
the spiracular apparatus, where it ends. The shelf, however, continues caudad 
as the subotical shelf that extends to the hyomandibular facet. The membrane 
is pieced by two foramina for the palatine nerves, and a foramen for the 
pseudobranchial artery and the subotical shelf is traversed by the orbital 
artery. If we assume that the chondrification of the subocular shelf continued 
laterad (along the membrane) to reach the palato-quadrate proper, an auto- 
stylic palato-quadrate should arise, which would be pierced by the palatine 
nerves and the pseudobranchial artery (HOLMGREN, 1940, lig. 118). The 
subotical shelf develops from a separate rodlike rudiment, possibly a palato- 
quadrate branchial ray, which in Scyllium develops outside the orbital artery 
and fuses on to the basiotic lamina anteriorly and posteriorly to the artery. 
The subotical shelf rudiment, very insignificant in the embryo, later broadens 
considerably, forming a broad shelf in front of the hyomandibular facet. 
In Carcharhinus mossambicus (HOLMGREN, 1941, fig. 39) this shelf is very 
broad, and the foramen of the orbital artery piercing it is very wide, forming 
a wide fenestra.’ In Galeus (Prionodon) glaucus, according to GEGENBAUR’S 
figure (1872), this fenestra is even much greater. Sphyrna tiburo also has a 
ide f 


wide fenestra. In Chimaera and Callorhynchus the subotical part of the shelf 
is pierced by at least two foramina, an anterior one for the orbital artery and 
the palatine nerve, and a posterior one for the jugular vein and the hyo- 
mandibular nerve.” In the carboniferous Cochliodont Helodes simplex the shelf 
portion has a very large fenestra, the ’’cranio-quadrate passage’, which ap- 
parently transmitted the corresponding nerves and vessels (Moy-THomas, 
1936). rom the great age of this fossil one would be inclined to believe that 
the condition was a primary and that the closing-in of the fenestra was a 
secondary. In Chimaera, however, the fenestra is closed-in in young specimens, 
but in old specimens the central part of the cartilagineous lamina of the shelf 


becomes — at least sometimes fibrous, so that a large fenestra arises, in- 


cluding the foramen of the jugular vein and that of the orbital artery etc. 


and only covered by a ligamentous lamina. If we imagine such a skull to 
become fossilized, it would exhibit the same conditions as the Helodes skull. 
It is therefore not necessary to believe that the Helodes condition is primary. 
The reconstruction of the Helodes skull, which is in no good state of pre- 
servation, depends to a great extent upon the knowledge of the crania of the 


living Chimaeroids, and the interpretation of its parts depends upon the inter- 


1 In Carcharhinus the wide fenestra contains a large swelling of the common carotid 
artery, which suggests a sort of acessory heart (pulsatory apparatus). In Sphyrna lym- 
phoid tissue partly fills the fenestra. 

2 In some specimens of Chimaera monstrosa the posterior foramen is divided into two, 
of which the small anterior one contains the ramus mandibularis internus (Chorda tympani, 
CoLeE, 1896) and the posterior one the rest of the hyomandibular nerve and the vein. 


64 


192 
7 


Ig 

STUDIES ON THE HEAD OF FISHES 2 

pretation of those in Chimaeroids as they have been interpreted by DE BEER 
and Moy-THomas (1935). 

According to my interpretation, the basal surface of the skull of the 
Chimaeroids (Fig 26) consists of a rather narrow medial neuro-cranial portion 
in front of the eye, bordered by the short palato-quadrate fused on to the 
neuro-cranium, behind the mandibular joint a broad basitrabecular process, 
and posterior to this an otical shelf portion, pierced by two er three foramina. 

As the preceding lines indicate, 
the conditions of the basal sur- 
face of Chimaeroids is that of an 
elasmobranch type, in which the 
palato-quadrate was fused on to 
the trabecula and the polar car- 
tilage, and the otical shelf en- 
closed the orbital artery (external 
carotid), the palatine nerve, the 
jugular vein and the hyomandi- 
bular nerve. 

3. In Holocephali, as in galeoid 
sharks and in rays, no basal angle 
occurs. 

4. In Holocephali, naturally, no 
basal articulation occurs. In those 
selachians in which an articula- 
tion by means of a orbital pro- Fig. 26. Rhinochimaera pactfica, Skull in ven- 
cess occurs, this articulation 
is formed at a point where the trabecular process (HOLMGERN, 1940) and 
the palato-quadrate rudiment are continous. In Squaloids this point lies in 
the posterior part of the orbit, in galeoids in the frontal part, near the ethmoid 
region. In the embryo of Chimaera colliei, according to DEAN (1906) the 
palato-quadrate is fused frontally on to the neuro-cranium at a point lying 
in front of the orbit a short distance behind the nasal capsule (Fig. 23). 
If there was a primary connection between the palato-quadrate and the trabe- 
cula, it must have been located far in front of the orbit, the conditions thus 
recalling those in galeoid sharks. 

5. As the palato-quadrate is fused on to the neuro-cranium, no ’’palato- 
basal’’ (orbital) processus occurs. A basitrabecular (basipolar) process is 
probably present in the adult, lying between the pseudobranchial and the pala- 
tine foramina. In the embryo, according to DEAn’s figure (Fig. 23), the 


posterior end of the palato-quadrate is fused on to the anterior border of 


this broad process. In selachians a corresponding but smaller process is pre- 


sent in Squalus and Etmopterus (HOLMGREN, 1940). In other sharks it is, as 
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previously described, ligamentous throughout, forming part of the lamella 
connecting the palato-quadrate with the trabecular system. The difference in 
this respect between the shark organization and the holocephalian seems to 
be due to the different length of the jaws of these two groups. In sharks, in 
which the jaws are long and hyostylic, the basitrabecular connection became 
reduced and was replaced by membrane only, continous with the general 
connecting membrane, through wich the palatine nerve and the pseudobranchial 
artery pass (as in Scyllium). 

6. In Holocephalians no separate subocular shelf is developed as the palato- 
quadrate is fused directly on to the trabecula or to a subocular shelf. But the 
medial part of the palato-quadrate is very thin and shelflike. In my paper of 
1940 I have considered it probable that the subocular shelf in Scyllium is 
formed by the medial part of the lamella connecting the palato-quadrate proper 
with the trabecula and also that this lamella is a medial part of the palato- 
quadrate (visceral in origin). If this is really the case the difference between 
a galeoid shark and a Holocephalian should be eliminated. In Scyllium, more- 
over, the subocular shelf is extended caudally along the polar cartilage portion 
of the basis cranii. This portion should correspond to the shelf portion formed 
by the basitrabecular process. In Scyllium a shelf portion then follows, formed 
by the separate rudiment outside the orbital artery, and as explained in the 
paragraph 2, this portion should correspond to the "otic process” in Holo- 
cephalians. 

7. The position of the palatine nerve in relation to the shelf has already 
been discussed, and in regard to its foramen there is a certain agreement 
between Scyllimm and Holocephalians. 

8. No medial keel on the basal surface in Holocephali; in sharks a keel may 
be present on the internasal lamina. 

g. In Rhinochimaera (and also in Chimaera) the inner carotid artery enters 
the skull through an unpaired foramen lying immediately behind the hypo- 


physial foramen. In selachians there are one or two carotid foramina lying 


considerably behind the hypophysial foramen. In Cladodus, however, according 


to Gross, the inner carotid is said to enter the skull through the hypophysial 
foramen. In the Holocephalians the hypophysis lies partly outside the cranial 
wall, partly inside it. In Selachians the hypophysis always lies inside the wall. 

10. In all Selachians a prefrontal fontanella is present even in the adult 
skull. In the adult skull of Holocephalians no fontanella occurs. These state- 
ments involve a whole complexity of problems, which will be considered 
together with the preorbital canal sub 21. 

11. No precerebral fossa in Holocephalians. Nor does any such fossa occur 
in galeoid sharks and many rays. 

12, 13. According to SCHAUINSLAND’s figure 125, a frontal and a parietal 


fontanella occur in Holocephalian embryos, but whether these correspond to 


66 


195 

STUDIES ON THE HEAD OF FISHES ie 

those of selachians and rays seems doubtful, as there are three or four more 
fontanellae present in the holocephalian embryos. 

14. Occipital condyles are developed in Holocephalians, as in rays. By means 
of these condyles the skull is movable against the anterior portion of the 
vertebral column, which is consolidated to form a single cartilage without any 
visible single vertebral elements. This consolidated part of the vertebral column 
corresponds to a similar part (’’cervicale”’) in the vertebral column in rays 
(JAEKEL, 1926). It is provided with "lateral stays’, as in rays, and has a 
high medial dorsal crest carrying the dorsal spine. This crest has its counter- 
part in rays, where, however, there is no spine articulated with it. The pectoral 
girdle is connected with this consolidated part of the vertebral column, as in 
rays. In sharks no such consolidation occurs. 

15. The posterior cerebral vein in Chimaera has a canal of its own dorsally 
to the vagus canal. The corresponding condition occurs in different Selachians, 
especially in rays. 

16. The auditory region in Holocephalians in short, as in galeoid sharks. 
Its upper part is fashioned, more or less, as in sharks, by ridges caused by 
the semicircular canals, of which that of the lateral canal extends from the 
postorbital process towards the occipital part of the skull. Below this ridge, 
and between it and the postorbital edge and the subotical shelf, an excavation 
contains the insertion of the cucullaris superficialis muscle. In galeoid sharks 
the lateral semicircular ridge borders dorsally the groove of the jugular vein, 


ventrally to which lies the articular facet for the hyomandibula in a position 


corresponding fairly closely to the cucullaris excavation in the Holocephalians. 
The subotical shelf in some galeoids (Carcharhinus) has an extension cor- 
responding to that in Holocephalians. As in Holocephalians, it sends a limb 
dorsad against the postorbital process, forming the posterior boundary of 
the orbit, and a limb caudad to form the caudal part of the shelf. The 
divergences may possible be explained as consequences of the different position 
of the jugular vein and the great difference in the hyoid arch, with a sus- 
pensorial hyomandibula in sharks, a non-suspensorial in Holocephalians. 
Another great difference is that the auditory capsule has a cartilaginous 
inner wall in selachians, whereas in Holocephalians this wall is a thin mem- 
brane. In both cases, however, the glossopharyngeal nerve passes through the 
capsule (contrary to the statements of DE BEER och Moy-THomas, 1935). 
17. In selachians a lateral commissure (= processus oticus internus) is always 
present at least in the embryos. Its presence there seems to be due to the 
presence of a spiracle. In Holocephalians, in which the hyomandibular arch 
is complete and non-suspensorial, and no spiracle occurs in the adult, the 
lateral commissure is absent. In the embryos of Holocephalians SCHAUINSLAND 
and Dean hade illustrated and described a spiracle, which, however, soon 


closes. 
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18. In Holocephalians the hyomandibula does not articulate with the neuro- 
cranium, whereas in selachians an articulation is always present. 

19. A postotic process never occurs in Holocephalians and is only present 
in some squaloid sharks. 

20. The preorbital wall is but slightly developed in Holocephalians. The same 
is the case ecpecially in many galeoid sharks and in rays. 

21. No explanation has yet been given of the preorbital canal in the Holo- 
cephalians, which explains all features of this canal. DE BEER and Moy- 
THOMAS (1935) have offered an explanation, which seems to have been fully 
accepted by Watson. These autors base their explanations on the condition 
in Selachians and say: Now, in Holocephali, the ophtalmic nerves leave the 
orbit by two foramina (on each side) which have every appearance of being 
homologous with those in Selachians. Only, instead of emerging freely on to 
the dorsal surface of the nasal capsules, these nerves here find themselves 
enclosed in the ethmoidal canal. The latter, then, must represent an originally 
external space, which has been secondarily roofed over.” The side wall 
of the preorbital (ethmoidal) canal was formed by the upper part of the 
lamina orbito-nasalis. To this hypotesis, in the first place, the following 
objections may be made: 1. The lateral wall of the preorbital canal in the 
Selachians is formed by the supraorbital crest cartilage (upper evebrow area) 
(HOLMGREN, 1940) or by a separate frontal portion of it. 2. The ophthalmic 
nerves in selachians never go inside the upper border of the orbitonasal lamina. 
If this lamina were to grow dorsad, it must come medially to the nerves and 
could not enclose them in a canal. Other objections will be made later. 

Another explanation of the preorbital canal may be this: The side wall 
of the canal is made up of the preorbital cartilage formed outside the oph- 
thalmic nerves at the antero-dorsal margin of the orbit (from the upper 
eyebrow area) and then growing frontad and dorsad enclosing the nerves, 
whereas the laminae orbitonasales did not reach further dorsad than to the 
ventral border of the preorbital cartilages. The floor of the canal could then 
be a neomorph or be formed by the united upper borders of the orbitonasal 

But even this explanation would not fit in with the actual conditions 
in the adult skull, as will now be shown. 

A study of the extension of the cranial cavity in a young Chimaera shows 


the following features: a) In a transversal section taken behind the orbit the 


cranial cavity extends as a continuous cavity from roof to floor. b) In a 


section taken in the posterior part of the orbit (Fig. 27) there are two 
cavities, one wide ventral containing the telencephalon medium, and a narrow 
tubelike dorsal, containing the epiphysial tube (ep.). The dorsal portion is 
compressed from the sides. The two portions are united by the thin mem- 


1 According to SCHAUINSLAND the preorbital process of Callorhynchus formes separately, 
as it seems, independently of the lateral wall of the ethmoid canal. 
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branous interorbital septum (i. 0. s.), which is composed of two united lamellae. 
The cranial cavity which must have been present between the two lamellae 
has disappeared completely. c) In front of the epiphysis (Fig. 28) the upper 
part of the cranial cavity (d.c.c.) continues frontad, but it is now filled up 
with connective tissue between its thick cartilaginous lateral walls. d) At the 
frontal end of the orbit (Fig. 29) the lateral walls of the dorsal cavity extend 
ventrad, enclosing between them a slit (c.c.), which represents the cranial 
cavity in front of the orbit. This slit extends ventrally to the ventral portion 
of the cranial cavity, but does not open into it, as at that point there has 
been formed a mass of partly chondrifying connective tissue originating from 
the perichondrium of the wall of the ventral portion of the cranial cavity. 
This chondrifying tissue forms the posterior border of the floor of the pre- 
orbital canal, indicating the possibility that this floor is a secondary structure, 
as in fact the result of SCHAUINSLAND’s research seems to indicate. In his 
85-mm stage, at which the cranial walls already have adult characters, the 


floor of the preorbital canal is "in sehr geringer Ausdehnung knorpelig, 


Fig. 27—32. Chimaera monstrosa. Transversal sections through the head of a young fish. 

27: through the posterior part of the orbit; 28: through the medium part of the orbit; 

29: through the anterior part of the orbit; 30: section just behind the entrance to the pre- 

orbital canal; 31: section through the entrance to the preorbital canal; 32: through the 
preorbital canal. 
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meistens hautig”. e) In a transverse section taken at the caudal border of 
the orbital opening of the preorbital canal (lig. 30), the dorsal portion of 
the medial slit (c. c.) (obliterated cranial cavity) becomes hollowed. The ventral 
portion of the slit has broadened considerably into a triangular space, con- 
taining an amount of lymphoid tissue (lymph.), lying dorsally to the floor 
of the preorbital cavity. The intermedial part of the cranial cavity is still 
slitlike. f) A section through the orbital opening of the preorbital canal shows 
the slit opened into a wide triangular cavity extending ventrally to the floor 
of the preorbital canal (Fig. 31). This cavity, viz., the preorbital canal, into 
which the ophthalmic nerves (oph. VII and prof.) enter, is thus a part of the 
cranial cavity. The great width of the canal is due to the fact that it contains 
a very large lymphoid body (lymph), which produces red blood-corpuscles 
(KOLMER, 1923). A small part of this body lies in the orbit at the posterior 
opening of the canal. g) The anterior cerebral vein (a.c.v.), in Chimacra 
monstrosa has, sometimes at least a special foramen lying between those of 
the ophthalmicus profundus and superficialis nerves. This vein enters the 
preorbital canal, in which it has some branches. It unites with that of the 
opposite side and the common vein pierces the floor of the preorbital canal 
at its ventrocaudal corner (Fig. 30 a.c.v.) and enters the forebrain cavity, 
distributing its branches especially upon the thela of the forebrain. Another 
foramen in the same floor is found in a more frontal position in young 
specimens (Fig. 32 orb. a.). This canal transmits a cerebral branch of the 
orbital artery which enters the preorbital canal together with the ophthalmicus 
superficialis nerve. The fact that the anterior cerebral vein enters the pre- 
orbital canal on its way to the forebrain lends support to the interpretation 
of this canal as a part of the cranial cavity. 

All evidence gathered from the actual organization of the cranial cavity 
of the adult skull of Chimaera thus support the theory that the preorbital 
canal is an intracranial space segmented off from the original cranial cavity. 
In the embryonic skull, as far as it is known, no evidence seems to disprove 
this view, even if it does not directly confirm it. 

Additional evidence in favour of the opinion expressed in the preceding 
lines is found in the adult skull of Rhinochimaera pacifica. 

In Rhinochimaera (Fig. 33) the preorbital canal is much shorter than it is 
either in Chimaera or in Callorhynchus. Caudally the canal has a dorso- 
caudally directed pocket, containing lymphoid tissue. This pocket is in open 
communication with the tubelike dorsal part of the cranial cavity (com. c.). 


Two foramina lead from the preorbital canal to the wide ventral part of the 


cranial cavity (a.c.v. and orb.a.), as in Chimaera. The ventral part of the 


cranial cavity is not, as it is in Chimaera, narrowed in the infraorbital region, 


the unpaired interorbital septum being confined only to the antero-dorsal part of 


the orbit. In Chimaera the ventral anterior part of the cranial cavity is filled up 
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with the forebrain and the bulbus olfactorius, which is directly fused on the fron- 
tal end of the forebrain. In Rhinochimaera (and Callorhynchus) the correspon- 
ding part (fig. 33) is occupied by the bulbi olfactorii and the very long tracti 
olfactorii present, in this genus (GARMAN, 1904). The telencephalon proper (tel. ) 
lies in the orbital portion of the cranial cavity. In correlation hereto the telen- 
cephalon medium is much shorter than in Chimaera. In Rhinochimaera the 
eyes are small, compared 

with those of Chimaera. 

They do not reach the bot- 

tom of the orbit and con- 

sequently should not a priori 

be considered to have caused 

by their pressure the thin 

unpaired interorbital septum 

(i. o. sept.). In Rhinochim- 

aera a large body of lym- 

phoid tissue seems to be 

primarily responsible for 

the strong compression of 

the orbital wall inside the 

ophthalmicus superficialis 

nerve, which lies outside Fig. 33. Rhinochimaera pacifica. Neurocranium, lateral! 
this large body, pressing it aspect. Cranial cavity with brain outlined. 

into a well-marked hollow, the bottom of which is the transparent septum 
(i. 0. sept.). 

In regard to the orbital wall, Rhinochimaera probably represents more pri- 
mary conditions than Chimaera and Callorhynchus (according to HUBRECHT’s 
figure [1877]), as the septal part is confined to a small portion of the upper 
part of the orbit. It would be a step further in the primitive direction if this 
septal portion dissolved into its two laminae and the ventral portion of the 
cranial cavity came into direct continuity with the dorsal, so that a simple 


cranial cavity arose. Such a cranial cavity is unknown in recent Holocephalians, 


but may have characterisied the Carboniferous Cochliodont Helodes simplex, 


the remains of which have been described by Moy-TuHomas (1936). In this 
broadheaded Elasmobranch the orbits could scarcely have been so deep that 
the eyes could have brought about the formation of a thin orbital septum. 

‘rom the preceding pages it seems to be established that the cranial cavity 
extends into the preorbital canal and that the preorbital part of the ophthalmic 
nerves follow an intracranial course. But the question of how the nerves 
became intracranial has not been answered. A hint, which might perhaps lead 
to an explanation, is given in the development of the preorbital canal in 


Heterodontus. There, as in other sharks, the preorbital canal is formed by 
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the anterior end of the orbital cartilage medially and the separately developed 
preorbital cartilage laterally. In Heterodontus (HOLMGREN, 1940) the rudiment 
of the preorbital cartilage grows frontad outside the cranial wall, enclosing 
at least the profundus nerve in a rather long canal. This canal runs for a 
short way inside the cranial wall between its inner perichondrium and the 
cartilage wall. In Pristiophorus the ophthalmic nerves come inside the cranial 
wall owing to a deficiency in the cranial wall inside the preorbital process. 
The corresponding condition occurs in the embryonic Raja (HOLMGREN, 1940). 
In the Holocephalians the ophthalmic nerves originally passed through a pre- 
orbital canal, as in most sharks.1 The inner wall of this canal then became 
reduced or did not develop. Thus the original preorbital canal and the cranial 
cavity became fused to form a single space. Now, as the orbit became com- 
pressed and the brain dislocated to the ventral part of the cranial cavity, the 
dorsal part of this cavity in the orbital region became reduced. Frontally to 
the orbit the cranial cavity became widened as bodies of lymphoid tissue, 
originally belonging to the orbit, along the ophthalmic nerves invaded this 
cavity. 


But the cavity is separated from the brain cavity by a horizontal car- 


tilaginous wall. How has this wall come about? It has already been mentioned 


that this wall is chondrified only caudally in the 85-mm stage of Callorhynchus 
(according to SCHAUINSLAND). As in that stage the lateral walls and also 
the dorsal wall of the preorbital canal are chondrified, it seems probable that 
this horizontal wall is a secondary structure. This interpretation is confirmed 
by the following statement. As the interorbital septum arose in the orbital 
region, a secondary membranous roof became established dorsally to the 
telencephalon medium or olfactory tract. This roof became strengthened 
frontally by chondrification and extended frontad, forming the roof dorsally 
to the forebrain or to the olfactory tract, broadening as the forebrain and the 
preorbital canal broadened. The broadening of the latter in Chimaera took 
place particulary in its ventral portion, where the bulk of the lymphoid organ 
was lodged. In Rhinochimaera, in which the bulk of lymphoid organs lies 
in the orbit and only an inconsiderable part in the preorbital canal, the floor 
of this canal (i.e. the roof of the brain cavity) is a rather narrow horizontal 
band, which is directly continued caudally by the secondary roof of the brain 
cavity. It thus seems to me most probable that the roof of the forebrain 


] 


cavity (the floor of the preorbital canal) is a secondary structure, which has 


arisen in connection with the pushing down of the forebrain and with the 


1 Another explanation issues from the condition in Macropetalichthys, where, according 
to STENSIO (1925) the ophthalmicus nerve has an intramural course throughout its entire 
lenght. It is not excluded that this condition was primary in Elasmobranchs. Then it is 
possible that a reduction of the thickness of the cranial cartilage from the outside set 
the nerve free from the cartilage of the orbital region, whereas through reduction on the 
inside part of the cranial cartilage of the preorbital region, the canal of the nerve became 
incorporated in the cranial cavity of this region. 
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formation of the interorbital septum beginninng high up in the orbit and 


gradually showing downwards. As I have explained in a previous paper 


(HOLMGREN, 1934) the ventral position of the forebrain could scarcely be 
brought about in a fish whose eyes were situated at the sides of the head; in that 
case the interorbital septum would arise ventrally to be brain. The eyes of a 
fish type from which the holocephalian conditions of the brain-case arose 
must have been placed dorsally and close together and their pressure would 
have been directed ventro-mediad against the dorsal side of the brain. The 
position of the eyes would signify that this fish type was more or less a 
depressed type, somewhat like Gemiindina. If these interpretations are right, 
it is hardly possible that Helodus could represent any direct ancestral form 
for the Holocephalians, even if its holostylic palato-quadrate places that genus 
in the neighbourhood of the ancestral Holocephalians. Related genera with 
a broad, and others with a narrow, forehead probably have been present among 
the Devonian or Carboniferous Elasmobranchs with holostylic palato-quadrate. 
The Holocephalians arose from the latter, whereas Helodus belonged to the 
former. 

22. In the Holocephalians a preorbital process (7), a supra-orbital ridge 
and a postorbital process are present, as in Selachians. In Chimaera and 
Callorhynchus the preorbital process is considerable, in Rhinochimaera very 
little pronounced. There is some doubt about this process being the preorbital 
process. It seems to lie too far caudally in relation to the preorbital canal, 
especially in Rhinochimaera, in which the orbit extends a little way in front 
of the process. (It seems possible that this process corresponds better to the 
*supraorbital process” in Macropetalichthys and in some rays than to the 
preorbital process in sharks. But as long as its development is not fully known, 
I can form no definite opinion on this question.) In all Holocephalians the 
postorbital process sits rather low down on the auditory capsule and is con- 
tinued by a short ridge joining the subotical shelf. In Selachians the process 
is inserted more dorsally.t In many sharks a ridge connects the postorbital 
process with the basal surface of the skull or with the subotical shelf. 

23. The postorbital process in Holocephalians has no connection with any 
processus oticus externus as it has in notidanid sharks. The latter process is 
absent, as in rays. 

24. As in galeoid sharks, the ophthalmicus superficialis VII nerve of the 
Holocephalians has a foramen of its own in the upper part of the posterior 
portion of the orbit and the hyomandibularis nerve leaves the cranial cavity 
together with the trigeminal. As has been pointed out in part II of this paper 
(HOLMGREN, 1941), the separate foramen of the ophthalmicus nerve may 


1 In embryos the primary postorbital process may be located very low down on the 
auditory capsule (Squalus) (HOLMGREN, 1940). 
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be considered a relic from a period when this nerve was completely enclosed 
in the cranial wall, as it was in Macropetalichthys. (Compare the note on p. 202.) 

25. As in Selachians, the pituitary vein and the pseudobranchial artery in 
Holocephalians have separate foramina. (In Torpedo they sometimes have a 
common foramen. ) 

26. The anterior cerebral vein in Selachians normally lies ventrally to the 
profundus nerve and the nerve outside the dorsal orbital sinus. In Holocephah 
the anterior cerebral vein lies dorsally to the profundus nerve, which lies inside 
the orbital sinus. 

27. The insertions of the eye-muscles of Holocephalians are as in Selachians. 

28. The Holocephalians have no eyestalk; in Selachians an eyestalk is 
generally present, but there are also sharks without an eyestalk (Scylliunt). 

29. The internasal septum in Holocephalians is always very high. It seems 
to be lower in embryos than in adults. The septum is especially high in 
Rhinochimaera, lower in Chimaera and lowest in Callorhynchus. In Selachians 
a high septum is present in Notidanids, Squaloids, some Galeoids, Heterodontus 
and others, but it never attains the same height as in Holocephalians. (In 
Rhenanida, in which the nostrils are quite dorsal the internasal septum must 
have been very high, proportionally.) 

30. In Holocephalians a basal communication such as that in Notidanids and 
Squaloids never occurs. The Holocephalians agree with galeoid sharks and 
with rays in this respect. 

31. In Holocephalians the fusion of the palato-quadrate with the skull in 
the ethmoid region and the development of big teeth probably had some 


relation to the dorsal position of the nasal capsules. As a result of this dis- 


placement, the nostrils could not retain their ventral position but became more 


frontal. The deficient development of the ventral (i.e. and postero-mesial) 
wall of the nasal capsules was possibly caused by these processes. A similar 
deficiency is especially common in rays, but also in most galeoid sharks, 
in which the postero-mesial wall of the nasal capsule (wall of the ’ectethmoid 
chamber”) is membranous. In rays the development of this part of the nasal 
capsule is probably due to the presence of the naso-oral grooves. Such grooves 
are also present in Holocephalians. 

32, 33, 34. Antorbital cartilage, ectethmoid process and ectethmoid chamber 
are absent in Holocephalians, whereas they are present, more or less developed, 
in most Selachians. As, however, the early development of the Holocephalian 
skull is still unknown, this difference refers to the adult conditions only. 

35, 36. The rostral conditions in Holocephalians are peculiar and not 
directly comparable with those in Selachians. GEGENBAUR (1872) and ALLIS 
(1917) assume that the three rostral processes in Holocephalians correspond 
to the three rostral rods in galeoid sharks, but in a reversed position. This 


assumption does not seem to be tenable from embryological points of view. 
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SCHAUINSLAND’s figures seem to show that in Callorhynchus (85-mm) the 


three rostral processes are all supported by the internasal septum or are at 
least embryonically inserted into it. I have shown (HOLMGREN, 1940) that in 
Scyllium the medial rostral rod is formed from the superficial portion of the 
medial area as an anterior process of the internasal septum, which is also 
formed from the medial area. In some other Selachians the superficial as well 
as the intermedium and the deep parts of the medial area may take part in 
the formation of the rostrum. The lateral rostral rods in Scyllium are evolved 
from the early rudiment of the nasal capsule and have nothing to do with 
the medial area. Thus the medial processes in Holocephalians and Selachians 
may correspond to each other. But this possibility depends upon the following 
consideration. As the originally ventrad-pointing nostrils and _ vertically 
orientated nasal capsules in a selachian-like condition rotated frontad and 
upward, the ventral border of the internasal septum rotated to a frontal and 
the medial rostral process to a dorso-frontal position, as is seen in SCHAUINS- 
LAND’s figures. It is also evident from these figures that the two lateral rostral 
processes of Callorhynchus are connected with the internasal septum as paired 
outgrowths somewhat below the basis of the medial process. These lateral 
processes cannot correspond to those in galeoid sharks, as the latter are out- 
growths on the nasal capsule. These conclusions may be liable to alterations 
as our knowledge of the embryological development of the Holocephalian 
conditions is based on too scanty material. If we are right in stating that the 
lateral processes of Holocephalians are not comparable with those of galeoid 
sharks, the question is: what are they? Except for the lateral rods in galeoid 
sharks no other paired rostral parts are known than the ’rostral appendices” 
present in rays, the development of which I have described in Raja and 
Torpedo (HOLMGREN, 1940). These appendices develop as separate chondri- 
fications in the big ligament that connects the medial rostrum with the 
antorbital cartilages. These rudiments in Raja connect with the anterior end 
of the rostrum. In Discobatus they are rodlike and connect with a posterior 
part of the rostrum (HoOLMGREN, 1941). In Torpedo, in which the rostrum 
is absent, they become connected with the medial portions of the nasal cap- 
sules. In Narke capensis the rostral appendices are free rodlike elements 
lying on each side of the rodlike medial rostrum (HOLMGREN, 1941). Apart 
from their separate origin, the rostral appendices of rays have the following 
characters: They are enclosed in a strong ligamentous layer extending from 
the rostrum to the appendices and then continuing in a caudal direction just 
outside the nasal capsules, ultimately joining the antorbital cartilage. This 
ligamentous layer lies inside the ampullar layer, but, especially in Torpedids, 
is honeycombed or fenestrated by ampullae entering it. In Chimaera there is 
a strong and broad, partly fenestrated ligamentous layer connected with the 


medial rostral rod along its upper medial line, and continuing inside the 


14. A. Z. 1942. 


VOlie 
77 
77 


NILS HOLMGREN 


ampullar layer in a ventrocaudal direction to the region of the paired rostral 
cartilages. These are connected with each other by ligament partly belonging 
to that layer. After connecting with the paired cartilages the ligamentous 
layer continues caudad upon the lateral surface of the nasal capsules, thinning 
out considerably and at last disappearing. Considering the fact that antorbital 
cartilages are missing in the Holocephalians, the ligamentous layer just described 
bears a very remarkable resemblance to the rostral ligament in rays and 
might possibly be considered to afford sufficient evidence that the lateral 
rostral rods in Holocephalians are comparable with the ’’rostral appendices” 
in rays. 

37, 38. As ectethmoid process and antorbital cartilage are absent in Holo- 
cephalians, the buccalis VII and maxillaris V nerves could not have any 


relation to those parts. As in most Selachians, the ophthalmicus superficialis 


VII and buccalis VII do not enter any rostral canal. 


39. In Holocephalians no trace is found of any antorbital or ectethmoid 
process. 

40, 41. The Holocephalians, like the rays, have rostral appendices. Compare 
sub 35. 

42. The only possible representative of the ethmoid branch (GEGENBAUR) 
of the ophthalmicus superficialis VII of Selachians which could be suggested 
as occuring in Holocephalians is that delicate nerve which, according to ALLIs, 
enters the nasal capsule anteriorly to the foramen of the most anterior part 
of the orbital artery (external carotid). The latter foramen lies dorsally at 
the medial edge of the posterior part of the nasal capsule. If the nerve in 
question does actually correspond to the ethmoid nerve in Selachians, its 
entering the nasal capsule recalls the conditions in Raja embryos (HOoOLM- 
GREN, 1940). 

43. In squaloid sharks, especially, the orbito-nasal canals open frontally 
into the ectethmoid chamber. This chamber may be welldeveloped or more or 
less rudimentary. In other sharks and in rays it is very rudimentary or else 
missing altogether. In the Holocephalians the orbito-nasal vein opens into the 
"ectethmoid depression” (ALLIS) on the lower surface of the neuro-cranium. 
To judge from the relation between this depression and the nasal vein and 
orbito-nasal canal, a homology might be established between the selachian 
ectethmoid chamber and the holocephalian depression (ALLIs), but I prefer 
not to accept this homology as there are in Selachians a great number of 
variations with regard to the orbito-nasal canal, some of which recall the 
conditions in Chimaera. In Carcharhinus mosambicus, for instance, the orbito- 
nasal canal opens frontally in a ’’subethmoidal” depression, which has nothing 
at all to do with the "ectethmoid chamber” in other Selachians. 

44. One of the greatest differences between Holocephalians and Selachians 


is displayed in the hyoid arch. In the former this arch is non-suspensorial, 
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in the latter it is suspensorial. The hyoid arch of the Holocephalians as a 

complete arch with infra- as well as suprapharyngohyals (illustrated in Hotm- 

GREN & STENSIO, 1936) in Chimaera (and Rhinochimaera). In Callorhynchus 

no suprapharyngohyal has as yet been demonstrated, the pharyngohyal which 


has been described by different authors apparently being the infrapharyngohyal. 


In Selachians the pharyngohyal elements are represented by a pharyngohyal 
fused on to the epihyal in sharks, but on to the neural skull in rays, as 
explained in the first part of this paper (HOLMGREN, 1940). In Selachians 
the efferent hyoid artery opens directly into 
the carotis communis, in Holocephalians: into 
the first efferent branchial artery. 

45. In Holocephalians the epihyal rays, as 
well as those of the ceratohyal in Chimaera, 
are fused basally, forming large cartilaginous 
lamellae. Such basally fused rays occur in 
some galeoid sharks and especially in rays, in 
which the pseudohyoid represents the basal 
parts of the hyoid rays. 

46. The hyoid copula in Holocephalians is 
short and narrow (fig. 34), as in most sharks. 
Behind this copula follow in Chimaera the two 

ig. 34. Chimaera  monstrosa. 
(separate or fused) hypohyals, and then 3 Ventral part of the hyobranchial 
short basibranchials and the oblong cardio- skeleton, 
branchial, which are separated from each other by wide spaces. In Holo- 
cephalians the hypal elements of all branchial arches are directed frontad and 
not (excepting the first), as in Selachians, caudad. If the suprapharyngo- 
branchials were to disappear the arches would be )-formed as in Acanthodians. 
The Holocephalians thus have branchial arches which form a_ typological 
transitional stage between the )-formed and the 2-formed arches (of Sela- 
chians). 

47, 48. The palato-quadrate has been discussed in paragraph 2. Here I would 
only point out that, in my opinion which I have discussed earlier, the palato- 
quadrate of the Holocephalians is short, not extending caudally far behind 
the mandibular articulation. The so-called otic process is the otic shelf portion 
of the skull, which may perhaps be considered to have developed from one 
(or two) mandibular ray(s) fused on to the neural cranium. In Selachians 
the otic shelf cartilage has the appearance of a visceral ray detached from 
the mandibular arch, as this arch became located transversely. In galeoid sharks 
the cartilage rudiment lies outside the orbital artery. In squaloid sharks it lies 
inside the same artery. If there is a fixed relation between artery and cartilage, 
two different otic shelf cartilages may perhaps be present in Selachians. In 


the reconstruction of the skull rudiment of his younger Callorhynchus stage 
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SCHAUINSLAND has illustrated, in the so-called cranio-quadrate passage, a dorso- 
caudally directed process which seems to divide this passage into two portions. 
This process’ might possibly represent the medial otic shelf cartilage, and the 
connection between the palato-quadrate and the auditory capsule the lateral. 
I lay, however, no stress upon this possibility. 

49, 50. The Holocephalians have no spiracular cartilages and no spiracle, 
whereas the Selachians generally have both. The absence of a spiracle in the 
adult Holocephalian is not a primary character as the embryos at certain stages 
have spiracles, or at least a mandibular cleft portion corresponding in position 
to the spiracle in Selachians. Whether there was a spiracular gill present is 
another question. In early embryos of Callorhynchus (SCHAUINSLAND) and 
Chimaera (DEAN) there is a mandibular cleft as in Selachians. In Callorhynchus 
this cleft is in very early embryos a full gill-slit, later it closes from below, 
and in SCHAUINSLAND’s stage 16 this cleft is shortened so that it gives the 
impression of being a spiracle. In Chimaera (DEAN, 1906) the spiracle seems 
to persist longer, as it is seen at the ventro-caudal edge of the eye. Later the 
spiracle disappears completely in Callorhynchus as well as in Chimaera. An 
attempt has been made by DE BEER and Moy-Tuomas to locate the spiracle of 
an old embryo (95-mm) in a small group of ampullar organs lying outside 
the epihyal, postero-ventrally to the palato-quadrate and the "otic process”. 
This group has already been described by CoLe (1896). He found it innervated 
from a branch of the facial nerve (mandibularis externus), which also sends 
out the nerves for the hyomandibular sensory lines and for the mandibular 
groups of ampullae. According to CoLE and pE BEER and Moy-THOMAS 
(1935) this hyoid group of ampullae represents the preserved spiracular sense- 


organ. As in Selachians (for instance in Chlamydoselachus) the hyomandibular 


sensory line is accompanied by a line of ampullae innervated from the facialis 


nerve, and the ampullar group of Chlamydoselachus and Chimaera lies far 
away from the upper end of this canal (where the spiracle must have been 
located, if normal conditions were present), it seems more likely that this 
group represents a part of the hyomandibular ampullar line of Selachians than 
the spiracular sense-organ. As the spiracular organ is always innervated from 
the otic nerve, the ampulla in Chimaera could not represent any such spiracular 
organ. In my opinion, the external (ectodermal) part of the spiracle left no 
race, after the spiracle became closed. There are in fact no certain traces 
of the ectodermal part of the spiracular cleft. Nor there are any traces of 
the entodermal pocket or any pseudobranch, which may have been present 
in the embryo. It only remains, then, to consider whether there are any 
remnants of the pseudobranchial glomus or arterial vessels which may 
have had a connection with the pseudobranch. It is well known that 
the afferent and efferent pseudobranchial arteries in the Holocephalians 


1 This process is absent in EpGEworTH’s 65-mm specimen (1935). 
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form an uninterrupted artery, no glomus being interposed between them. This 
also, then, practically excludes the possibility of locating the pseudobranch, 
— if a pseudobranch was ever present, —. Nevertheless there remains a slight 
possibility if we compare the arteries of a Chimaera (ALLIs, 1913) with those 
of the pseudobranchial region of a Raja (ALLIis, 1912, c.). In both genera the 
afferent pseudobranchial artery branches off from the efferent hyoid artery. 
From de afferent part of the artery in Chimaera issue two smaller arteries, 
the ventral for the adductor muscle of the mandible, and the dorsal for the 
palate and the teeth of the palato-quadrate. In Raja similar branches occur. 


In Raja the afferent pseudobranchial 


| 
| 


artery ends in the _ pseudobranch, 
where the efferent begins. In Chimaera 
the artery runs uninterruptedly dor- 
sad, entering the cranial wall to join 
the inner carotid system. Compared 
with Raja, the efferent part of this 
artery must have been comparatively 
short as it is the case in that genus. In 
Raja (Avis) the pseudobranch also 
has another connection with the caro- Fig. 35. Chimaera monstrosa. Skull, lateral 
tid system, viz., either with the root aspect. 27—32. Direktions of the sections 
of the external carotid or with the figured in fig. 27—32. 
common carotid, where it enters the inner carotid artery. Such an artery 
seems to be present in rays but not in sharks. Furthermore, it is pre- 
sent in Amia, Esox and Gadus (ALLIS, 1912,a). In Chimaera a corres- 
ponding vessel is present. It was overlocked by Attis, but I found it in 
serial sections through the head of a young Chimaera. It issues about where 
the external carotid artery branches off from the common carotid. It extends 
frontad inside the dorsal wall of the branchial cavity, inside the tip of the infra- 
pharyngohyal, and ends frontally on a level with the pseudobranchial artery 
but without reaching it. This small artery soon branches into three, which 
follow one another at short distances and here and there connect with each 
other, forming a thin arterial plexus. This plexus I consider to represent the 
sole remnant of a pseudobranchial glomus. It lies behind and medially to 
the great frontal bend of the pseudobranchial artery, almost on a level with 
the pseudobranchial foramen and along and ventrally to the (upper or) frontal 
margin of the infrapharyngohyal, near the dorsal wall of the branchial cavity. 
(Fig. 35.) 

As is well known, the hyoid arch of Chimaera is a complete arch and the 
Holocephalians are the only adult living fishes which have such an arch. This 
arch, furthermore, has nothing to do with any suspension of the lower jaw. 


In the early embryo there is a full-sized gill-slit between the mandibular and 
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the hyoid arches. This slit, however, closes perfectly. In Selachians also a 
full-sized embryonic gill-slit is present, and the hyoid arch also is embryonically 
a perfect arch (but later becomes transformed) ( HoLMGREN, 1940). This arch 
becomes suspensorial. The condition for the latter development was that the 
mandibular cleft closed from below, so that the mandibular and hyoid arches 
could come into contact with one another. In Holocephalians the mandibular 
cleft also closes from below. Nevertheless, the two arches do not come into 
contact with one another. In both cases a spiracle is or has been present. 
From this evidence a conclusion seems to be possible, viz., that the development 
of a spiracle was not necessarily a consequence of the hyomandibular’s be- 
coming suspensorial or vice versa. 

In Holocephalians the hyoid arch is complete, and pr \bably a spiracle was 
once present. Then the question arises: could the Holocephalians be derived 
directly from ancestors with a full-sized mandibular gill-slit? I think not. 
This answer is a necessary conclusion from the following facts. In Holo- 
cephalians (Chimaera, Rhinochimaera) there is an inferior postspiracular 


ligament, joining the epihyal with the border of the otical shel ("otic pro- 


f 
cess”). This ligament cuts through a space in which the mandibular gill-slit 


must have been located. In addition, there is a mandibulo-ceratohyal ligament 
which cuts through the same space further ventrally. These two ligaments 
are rather long and do not bring the hyoid arch closer to the mandibular. 
That there was, however, a stage of development at which the ancestors of 
the Holocephalians had a full-sized gill-slit in front of the hyoid arch seems 
to be possible from the fact of the gill-slit’s occurring in the early embryo. 
In the adult fish (Chimaera, Rhinochimaera) a relic from that remote period 
of development occurs perhaps in the shape of gill-rakers on the anterior 
border of the hyoid arch (two in Rhinochimaera, about five in Chimaera). 
These gill-rakers correspond to the posterior series on the branchial arches. 
Thus the closing of the eill-slit seems to have obliterated the anterior series. 
Compare Acanthodes p. 145-) 

The primary presence of a spiracle and of two selachian ligaments justifies 
further comparisons with Selachians and invites conclusions as to the develop- 
ment of the hyostylic condition in the latter. For the purpose of comparison a 
Scyllium may be selected. 

In the Holocephali the hyoid arch is connected with the basis cranii and 


parts of the “processus oticus” in front of the hyomandibular foramen by a 
well-developed “levator hy¢ mandibularis” muscle. This muscle has been 
compared to the “levator hyomandibularis” ‘n sharks, a comparison that cannot 
be sustained, as the latter has its origin on the auditory capsule, whereas the 
levator of the Holocephali belongs to a more medial portion of the constrictor 
dorsalis muscular plate. The levator in the Holocephali corresponds to the 


levator hyoideus in Dipnoi, which according to EpGEWORTH (1935) is 
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developed from the anterior edge of the upper part of the (constrictor) 


muscle plate. In Holocephalians the levator hyomandibularis is evolved in a 
corresponding way. The muscle lies medially to the jugular” vein. In Sela- 
chians the levator muscle lies laterally to the ”jugular”’ vein. In Scyllium 
a ligament inserted into the hyomandibula (epihyal part) spreads fanwise 
to its origin on the lower side of the marginal part of the basis cranii behind 
the otic shelf and on the caudal border of that shelf. This short fanlike liga- 
ment must represent the levator muscle in the Holocephalians. In many 
galeoid sharks, and also in Scyllium, the otic shelf is continued caudad by 
a ridge forming the lower boundary ridge of the hyomandibular facet. In 
front of the hyomandibula this boundary ridge sends off another ridge, which 
forms the rather late developed upper boundary ridge of the hyomandibular 
facet. Caudally the two ridges connect with each other below the glosso- 
pharyngeal foramen. In a 31-mm Scyllium embryo the sacculus of the labyrinth 
is located with its greatest height about vertical to the horizontal plane, and 
the rudiment of the ventral boundary ridge is also almost perpendicular to 
the basal surface of the skull.t The rudiment of the hyomandibula with its 
pharyngohyal portion is then set against an almost horizontal portion of the 
auditory capsule. In the 40-mm stage these relations have altered to the extent 
that the sacculus is directed ventrolaterad, the border ridge of the facet has 
become more horizontal and the articular facet shows ventrolaterad. Later 
still the articular facet has become almost lateral in position and its ventral 
border shelf is horizontal. In the adult Holocephalians the sacculus is about 
vertical to be basal surface. The differences are due to the different behaviour 
of the basiotic lamina (and the basicapsular commissures). In a Scyllium, 
for instance, the basiotic lamina is almost horizontal, but the basicapsular 
commissures which connect it with the auditory cartilages form an angle 
with it. The commissures broaden and join together distally, enclosing the 
fenestra basicapsularis, which lies opposite the deep portion of the sacculus. 
Outside the fenestra develops the articular fossa for the hyomandibula. This 
fossa thus lies on the morphologically ventral side of the basal surface of 
the auditory capsule. In the Holocephalians the basiotic lamina and the basi- 
capsular commissures are clearly horizontal throughout life, as the deep portion 
of the sacculus, corresponding to the disappeared fenestra basicapsularis, lies 
against the horizontal basal surface. ‘rom this evidence it seems possible to 
conclude that the lateral border of the auditory part of the holocephalian 
basal plate corresponds to the upper border ridge of the hyomandibular facet 
in sharks, and that the ventral border ridge in sharks is an acquisition con- 
nected with the development of the hyostylic condition. Additional evidence 
is afforded by the following points. In Holocephalians the ventral part of the 
superficial cucullaris musculature has its origin on the auditory capsule 


1 In Etmopterus this ridge was found to be derived from the pharyngohyal rudiment. 
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immediately dorsally to the lateral edge of the basal surface. In sharks it 
lies much more dorsally. In Holocephalians the lateral semicircular canal lies 
low, in sharks it lies high up in the auditory capsule. These differences are 
accounted for by the fact that the original basal surface of sharks is bent 
up laterally. On the other hand, there are some points that are not in full 
accord with the theory, as for instance the fact that in sharks the foramen 
of the glossopharyngeal nerve lies dorsally to the ridge in question, in Ahino- 
chimarea ventrally to it. In Chimaera monstrosa tt also lies lower than the 
ridge, but in this species the ridge ends almost on a level with the foramen. 
(Perhaps the vacuity that exists in Heptanchus on the ventral wall of the 
glossopharyngeal canal may have some connection with a shifting of the 
position of this foramen.) Another difference, which, however, does not in- 
fluence the theory, is the surface of origin of the profound cucullaris portion. 
This muscle-origin in Chimaera (and Rhinochimaera) begins on the lower 
surface of the otic shelf behind the hyomandibular foramen and extends about 
to the glossopharyngeal nerve. The muscle is inserted into the suprapharyngo- 
branchials I—III (not only III, as EpGewortn declares). The corresponding 
muscle (a levator archium branchialium) in Pristiurus originates on the 
posterior border of the lower part of the skull and is inserted into the first 
suprapharyngobranchial. This difference of the surface of origin of the 
muscle in the groups is not a major one, as there is no serious obstacle in 
the way of a caudal shifting of this origin. 

The principal head vein of the Holocephalians is the vena capitis lateralis, 
but it differs from the vena capitis lateralis in other fishes, as it runs so far 
below the neurocranium that it crosses the nerve-roots a fair distance below 
their exit from the skull. The ontogenetical development of the headvein is 
unknown in the Holocephali. As in all groups of fishes hithertoo investigated 
regarding the development of the headvein, the ’’secondary vein” is the pri- 
mary headvein (except the vena capitis medialis) it is probably so also in the 
Holocephalians. Assuming that the "secondary vein” also phylogenetically 
was the primary jugular vein it seems natural to conclude that its sub- 
stitution by the vena capitis lateralis in sharks was due to the upper end 
of the hyomandibula gaining support against the ventrolateral part of the 
auditory capsule. The way in which the vena capitis lateralis is ontogenetically 


formed in sharks by means of loops around the vagus and glossopharyngeus 


nerve roots and the joining of the upper parts of these loops to a dorsal vein 


in connection with the reduction of the original ventral ’’secondary vein” 
indicates a means of explaining this. As in the ancestors of sharks the hyo- 
mandibula shifted dorsad, pushing the border of the basal plate into a ventro- 
lateral position, the secondary vein was also displaced dorsally to the bent-up 
part of the basal surface. Behind this part the secondary vein must then 
have made a bend ventrad, so as to come ventrally to the glossopharyngeus 
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and vagus nerves. This bend then became bridged over by the fusion of the 


dorsal loops, so that the blood had to run in a more direct way, the blood- 


pressure in the embryo causing the widening of the loops at the expense of 
the secondary” vein. In the Holocephalians, where the hyomandibula is not 
suspensorial, other conditions may have been responsible for the course of 
the headvein. Perhaps a shifting of the branchial basket to its location below 
the basal part of the otical region of the neurocranium had something to do 
with the ventral course of the vein, but I can not tell what. 

The relations of the headvein seem to indicate that the Selachians (and 
the Holocephalians) are descendants from a stock of elasmobranch fishes 
whose jugular vein was the secondary vein”. Judging from the position of 
the jugular vein groove and the presumed position of the foramina of the 
glossopharyngeal and vagus nerves, the Acanthaspids (STENSIGO, 1934) among 
the Arthrodira must have had the secondary vein. If STENSI0’s (1925) sug- 
gestions about the jugular vein in Macropetalichthys are correct, this genus 
must probably have had the vena capitis lateralis. If my suggestion is correct 
(p. 170), it is very probable that they had the ’’secondary vein”. 

In a preceding paragraph I have given evidence in support of the inter- 
pretation of the so-called processus oticus’” of the Holocephalians as an otic 
shelf-portion, comparable with the otic shelf in Scylliwmm and others. The 
conditions described in the preceding pages afford additional evidence of the 
truth of this theory. The postspiracular ligament could not be connected with 
a processus oticus, nor could the levator hyomandibularis muscle. Moreover, 
it is unlikely that the surface of origin of the cucullaris profundus could be 
found on the otic process. 

[ am thus compelled to consider the "processus oticus’” to be a strongly 
developed otic shelf comparable with that in Scylliwm, and consequently that 
the palato-quadrate proper extends only a short distance behind the articulation 
of the lower jaw. In addition to this short palato-quadrate proper there lies 
caudally a strongly developed otic shelf cartilage (mandibular ray?), which 
forms the bar outside the foramen of the orbital artery, the palatine and 
hyomandibular nerves and the ’jugular vein”, and which is continued caudally 
by the shelf-like borders of the basal plate about on an analogy with, for 
instance, Carcharhinus (HOLMGREN, 1941). 

51. The strong development of the labial cartilages distinguishes the Holo- 
cephalians from the Selachians. As in Holocephalians, a well-developed 
trigeminus-innervated musculature is connected with the labial cartilages, 
whereas there are only exceptionally any muscles in the Selachians; the 
Holocephalian condition seems to be the more primitive. I will, however, deal 
with the morphology of the labial cartilages in another connection (see p. 244). 

To these points of comparison a number of others now will be added. 

52. In Holocephalians the cephalic dorsal aortic system is represented by 
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the two paired aortae, into which the first, second and fourth efferent branchial 
arteries enter. The hyal efferent artery joins the first branchial and the third 
branchial joins the fourth. This arrangement of the dorsal aorta reminds one 
very much of that in rays, in which there are also long paired aortae. In 
sharks, on the contrary, the cephalic aorta either is unpaired, as in Galeus 
(CORRINGTON, 1930), or has a paired anterior portion into which only the 
first branchial artery enters, as in Squalus. 

Just as the conditions in Arthrodires, as explained earlier, recall those in 
rays, the Holocephalians may also be compared with the Arthrodira in regard 
to the development of the dorsal aortic system. 

53. In my paper (1942) on the lateral sensory line system in fish I have 
also treated this system in Holocephalians. From the description there given, 
it may here be quoted that the sensory line system of the cheek agrees compara- 
tively well with that of Arthrodira and Batoidea but disagrees with that of 
sharks and Teleostomians. The system on the top of the head resembles that 
of Petalichthyoidea and that of the snout agrees essentially with that of the 
embryonic rays. From these statements results that the Holocephalians in 
regard to the sensory line system are more related to that branch of the 
Arthrodira, viz., the acanthaspidean branch, to which belong the Petalich- 


thyoidea and rays than to the coccosteidean-selachian.’ 


In Macropetalichthys STENSIO (1925) found a system of branched grooves 


on the surface of the endocranium behind the supratemporal comissure. These 
grooves he interpreted as representing a sort of pit-line. A fine endocranial 
canal, found in this region, is suggested to have enclosed a nerve for this 
pit-line. As there is no such branched pit-line in a corresponding position in 
any living selachian or holocephalian, one is compelled to consider whether 
this system of grooves could not possible represent any other structure than 
a pit-line. In Rhinochimaera I have found, behind the commissure, a system 
of subcutanean veins, which is also present in Chimaera (I was able to in- 
vestigate it closely in a specimen of the latter). On either side of the posterior 
part of the skull a vein-branch, issuing from the jugular vein system, rises 
below the skin to the dorsal surface of the head. There the vein branches 
into branches running mediad, some of them quite mediad, others medio- 
frontad and others again medio-caudad. In Chimaeroids the supratemporal 
comissure runs over the most posterior part of the skull, so that the veins 


just described lie behind the skull. In Macropetalichthys the roof of the 

1 In regard to the innervation of the sensory line organs I here will only call attention 
to two errors in CoLe’s description. 1. The four most frontal organs of the main lateral 
line behind the supratemporal commissure are innervated by the glossopharyngeal nerve 
and not by the vagus as he maintained. 2. It is incorrect to assume that the profundus 
nerve innervates some organs in the supraorbital sensory line. All organs of this line are 
innervated by the n. ophthalmicus superficialis VII. Compare also BuRNE (1901). — In 
Artis’ description of the sensory line system in Chimaera colliet the posterior pit-line 
found by Ruup (1917) in Ch. monstrosa was not mentioned. 
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skull extends a considerable way behind the commissure, and it would there- 
fore be intelligible if a similar vein-system were located on the surface of 
this extended part between it and the membrane bone of the skull. I think 
it more reasonable to assume that these impressions in Macropetalichthys 


indicate the course of veins, like those in Chimaera, than that they represent 


pit-lines that have no counterpart elsewhere. (But there is also another 
possibility, viz., that the branched impressions in Macropetalichthys are 
comparable with those caudad-directed branched pore-canals which in Taeneiura 
lymma [a sting ray] issue from the supratemporal commissure. ) 

From the preceding comparison of Holocephalians, sharks, rays, Brachy- 
thoraci, Acanthaspida and Macropetalichthys the conclusion seems inevitable 
that the Holocephalians have much more in common with rays and Macro- 
petalichthyoids than with sharks and Brachythoraci. The consequence of this 
statement is that the Bradyodonts and Holocephalians must be entered on the 
ray-side of the diagram on p. 253 


COMPARISON OF THE CHIMAEROIDS WITH THE 
PTYCTODONTIDS. 


In preceding pages (p. 191) I have given some evidence for the opinion that 
the palato-quadrate in Chimaeroids is a short cartilage fused on to the neural 
skull. Its caudal part reaches not far beyond the mandibular articulation. 
The so-called "otic process” of the palato-quadrate, according to this opinion, 
is no otic process but a strongly developed otical shelf, similar to that in 
Scyllium and other galeoid sharks. This conception of the palato-quadrate 
alters its comparative anatomical value in a radical way, and we have to look 
for possible relatives of the Chimaeroids among extinct fishes with a short 
and separate palato-quadrate. 

The only fish-group that satisfies this claim is, so far, the Ptyctodontida, 
in respect of which Watson (1937) and Gross (1937,b) have described a 
short and deep, independent palato-quadrate, extending caudad (in my opinion) 
about as far as the palato-quadrate in Chimaeroids. If this element of the 
Ptyctodontids were to fuse with the neural skull, the same would apply to the 
Chimaeroids. 

The chimaeroid structure of the teeth has been pointed out by different 
authors: especially by PANDER (1858) and JAEKEL (1903). It seems to indicate 
a certain relationship between Chimaeroids and Ptyctodontids, as suggested 
by those authors. 

Furthermore, Watson (1938) has figured in Rhamphodopsis a_ skeletal 


element adjacent to the large dorsal spine. He suggests that this element 
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possibly represents a basal belonging to a dorsal fin. In Chimaeroids a large 
basal has a similar position in relation to the spine. 


The imperfectly known vertebral column (WATSON, 1934) was of chimaeroid 


type, with a probably thick cylindrical notochord without constrictions, and 


with dorsal and ventral arches. The dorsals are said to be paired at least in 
the posterior part of the body. The ventrals are very small in the frontal part 
of the body (in front of the pelvic girdle?), then they lengthen and then 
gradually shorten (Rhamphodopsis threiplandi). The same applies to Callo- 
rhynchus, where, however, the small 
anterior ventrals cease a considerable 
distance in front of the pelvic girdle. 
A series of rodlike basals at about 
the middle of the body indicate the 
presence of a dorsal fin. In Cal- 
lorhynchus similar basals form the 

support of the second dorsal fin. 
Watson (1938) has described the 
pelvic girdle in RKhamphodopsis tri- 
spinatus as an ovoid plate, thickening 
Fig. 36 A. trispinatus. Re- but narrowing posteriorly. In Cal- 
storation of the head and shoulder girdle. lorhynchus the pelvis is similarly 
(From Warts, $995) formed. Its iliac part, corresponding 
to the thickened part of the pelvis in Rhamphodopsis, is rodlike, whereas its 
pubic portion is flattened to a rounded plate. The conditions in Callorhynchus, 
when applied to Khamphodopsis, seem to indicate that the pelvis in the latter 
Was raised up as in Chimaeroids and that the concavity of the plate was directed 
caudad. Moreover, it seems reasonable to assume that the wider part of the 
pelvis was bent mediad more or less parallel to the ventral surface of the body, 
and that the flat appearance of the pelvis is due to pressure during fossilization 

(the entire specimen is pressed flat). 

At the frontal border of the caudal fin, a short distance behind the (second) 
dorsal fin, Watson (1934) has described a series of ridge scales. It may 
perhaps be of some interest to mention the double series of placoidlike scales 
figured by BAsHFoRD DEAN (1906) in a 16-mm Callorhynchus behind the 
second dorsal and in front of the caudal fin. The structure of such scales 
previously was known from the embryos, in which they appear as "ridge- 
scales’. 

WATSON (1938) has described a hyoid arch in Rhamphodopsis (Fig. 36 A. lb.). 
According to him it consists of three elements: a pharyngeal, an epal and a 
ceratal, all weakly developed. He reconstructs this arch as lying close behind 
the mandibular arch and places the pharyngeal element dorsally in front of 


the orbit in a position impossible for a hyoid arch. This location seems, how- 
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ever, to be indicated by the positon of 
these elements in the actual very 
crushed specimen. If this frontal posi- 
tion is correct, the "hyoid arch” would 
correspond more closely to a_ labial 
"arch” and correspond to the labial 
cartilages, forming, as in Chimaeroids, 
a chain of cartilages in the labial 
folds. In Chimaeroids the chain of 
labial cartilages extends from the 
lower jaw ventrally to the lower (an- 
terior) border of the nasal aperture 
dorsally. This is the reason why | 
have placed the chain as shown in 
fig. 360 B. 


The above-mentioned points of 


comparison are all rather weak, and 


the differences, which need not to be 


enumerated here, are very great. In 


LL 


particular, the presense of the cranial 


OE 


x 


bones! and the thoracal armour are 


Restoration of the fish according to the author. 


distinct differences of great signi- 


xx 


KKK 


ficance. Dermal bones are, however, 
present in the chimaeroids as bone- 


rings which surround the sensory line 
canals of the head in the adult 


Chimaeroids, and (in the floor of the 


infraorbital canal) as larger plates in 


the embryos of Callorhynchus, it 


which they are bordered by four to 


six conial caps of dentine. The plates 


contain no pulp cavity, while the caps 


30 B. Rhamphodopsis trispinatus. 


present such a cavity (SCHAUINS- 


Fie 
g. 


LAND, 1903). These bone elements 
may represent such bones as_ in 
Arthrodires are developed in relation 
to the sensory lines. The Ptyctodon- 
tids, which are closely related to 
the Arthrodires or are Arthrodires, 

1 In Myriacanthide the skull carries a 


number of lateral dermal plates, probably 
developed through fusion of denticles. 
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must have had sensory line bones more or less homologous with those 
in these fishes. A comparison between the bones of the head in RKham- 
phodopsis and those in Coccosteus, for instance, places the following bones 
in the category of sensory line bones: rostral(?), prenasal, preorbital, post- 
orbital, central, suborbital, external basal and median basal. Of the head bones 
described in Rhamphodopsis there thus remains but two, viz. the bones 
x and y, which are not sensory line bones. The latter | Fig. 36 A Pp(y)] may 
possible correspond to the post-pineal plate in the Antiarchi, whereas the 
bone x [| Fig. 36 A Opl.(x)] as yet has no immediately recognizable counterpart 
in these fishes. STENSIG has compared this plate with the suborbital plate 
in Arthrodires. There may have been other plates in front of the bones men- 
tioned by Watson. For instance, a pineal and a rostral were probably present, 
but hitherto no such unknown bones can be accounted for. 

If the bone-rings in the Chimaeroids may thus correspond to the sensory 
line bones in Rhamphodopsis, one may ask whether there are not possibly in 
Chimaeroids any representatives of the non-sensory bones x and y or unknown 
bones lying in front of y. Examining my series of sections through the head 
of young Chimaera monstrosa, 1 found that the perichondrial covering of the 
external border of the subotical shelf is unusually thick. The very narrow 
dorsal surface of the skull between and frontally to the eyes is also covered 
with a similarly thick layer of tough connective tissue. In both cases the 
perichondrium is separated from the skin by a layer of great ampullae in 
Chimaera, but in Callorhynchus, where no great ampullae are present in 


these parts, the perichondrium and the chorium are continuous. These two 


welldefined connective tissue lamellae I provisionally suspected to represent 


the bones x and y respectively. In order to arrive at a more positive idea 
of these lamellae I investigated a large specimen of Callorhynchus antarcticus. 
Staining with alizarin revealed the presence of a calcified substance in both 
lamellae. In the subocular lamella the calcified matter was especially located 
frontally, there forming irregular nodules corresponding to similar ones on 
the subotical shelf. In addition, the whole lamella was sprinkled with small 
calcified bodies, and towards the caudal end of the lamella there was on 
one side a small condensation of such bodies. It is perhaps possible to regard 
these small nodules as representing basal parts of a rudimentary membrane 
bone corresponding to the bone x in Rhamphodopsis. The rudimentary frontal 
portion does not form a smooth lamella, as membrane bone rudiments generally 
do, but it consists of irregular nodules connected by calcified threads to a 
somewhat cancellous mass. 

In the mediofrontal or interocular lamella calcified substances are present 
external to the perichondrium. The calcification forms no continuous plate, 
but forms irregular masses dispersed throughout the deeper parts of the 


lamella. The most frontal calcifications lie in front of the locus of the clasper 
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in the male, where the frontal end of the latter should rest against the denticles 
underneath it on the head. In the two females, where no clasper exists, the 
bulk of chalk masses occur where the denticles are present in the male. The 


calcified mediofrontal lamella may perhaps be considered to be a rudimentary 


membrane bone. If it is really such a bone, it might perhaps correspond to the 
single medial (postpineal) plate y in Rhamphodopsis. But this plate lies too 
far back on the head, behind the orbitae. In front of this bone y there is in 
the specimen of Rhamphodopsis a space between the preorbitals, which was 
probably once filled in by another unpaired bone: probably a pineal bone. 
In Antiarchi, where a bone y is apparantly present, it is named the ”post- 
median plate” or postpineal plate. In front of this bone lies the pineal plate 
between the eyes. This plate is present in Coccosteids, where no postmedian 
plate occurs. In Macropetalichthyids a medial non-sensory bone (M;: rostrale 
+ pineale) is present in front of the eyes. In Acanthaspids a combined 
pineale + rostrale represents partly the median series of non-sensory bones. 
It is obvious that the homologue of the partly calcified lamella of Callorhynchus 
must be looked for in either the postpineal bone or in the pineal (or rostral) 
plate. The bone y lies too far back for conveniently representing the Chimaeroid 
lamella. There remains only the pineal (and rostral) plate, the position of 
which closely corresponds to that of the Callorhynchus lamella. 

In the preceding pages some points of evidence have been produced for 
the hypothesis that the Chimaeroids are related to the Ptyctodontids. In fact 
nearly all known Ptyctodontid characters can be explained in the light of 
the Chimaeroids organization. Therefore it seems justified to attempt a re- 
construction of a Ptyctodontid as a predecessor to or related to a predecessor 
of the Chimaeroids. Such a reconstruction is given in fig. 36 B. On this 
reconstruction the following remarks may be made: 

The armour of the head is placed as in WatTson’s reconstruction. The bone x 
of Watson is placed as an operculum as in the Antiarchi, or postsuborbital 
plate. The jaws are placed with fronto-ventral direction as in Chimaeroids. 
The nostrils are placed as showing ventro-frontad. The "hyoid arch” of Wat- 
SON is considered to form the chain of labial bones. Their existence has 
induced the assumption of lips. A spiracle has been suggested in front of the 
operculum in a position answering to that in the oldest embryo of Chimaera, 
where a spiracle is still present according to BASHFOoRD DEAN. On the lower 
edge of the opercular plate a membranous gillcover is suggested to have been 
present. 

The jaws have been placed ventrally as in Chimaeroids. The principal jaw- 
muscle may have been the m. preorbitalis, which in Chimaeroids forms the 
adductor of the lower jaw, the surface of origin being on the space in front of 
the eye. A deep part of this muscle may have been inserted on the palato- 


quadrate. Superficial parts may have been detached to the labial bones. 
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The thorasic armour has no counterpart in Chimaeroids, but the dorsal 
spine and its basal correspond so perfectly to those in Chimaeroids, in which 
the basal carries a border of horny rays, that it seems necessary to suggest 
that this apparatus was supported by a strongly developed anterior portion 
of the vertebral column, consisting of fused vertebrae, as is the case in 
Chimaeroids. This part of the column may also have served as a support for 
the endoskeletal shoulder-girdle, as in Chimaeroids. 

In the reconstruction a small pectoral fin has been inserted. This venture 
is due to the fact that a pectoral fin was also present in such Arthrodires as 
had a ’’spinale”’. 

The pelvic girdle and the pelvic fin were inserted comparatively far in 
front. This location is given by Watson, and is due to the small size of the 
subnotochordal bones in the frontal part of the vertebral column. In Callorhyn- 
chus the frontal basiventrals in the frontal region of the visceral cavity are 
smaller than those placed more caudally. The boundary between the short and 
the longer basals does not mark the posterior end of the visceral cavity. It 
seems possible, therefore, that the pelvic fin has been placed too far frontally 
in the reconstruction. 

[ have placed the pelvic girdle as that similarly outlined in Callorhynchus. 
The pelvic fin was certainly very large, because its scale-covered basal part 
was of considerable size according to WatTson’s figures and description. 

The vertebral column is reconstructed as of chimaeroid type. This recon- 


struction lacks sufficient support from the fossil with regard to the dorsal 


elements, but the laterally uncovered notochord is as in the specimen 


(WATSON ). 
The second dorsal is placed about as in Watson’s reconstruction. The caudal 
fin I have reconstructed as a Chimaeroid fin. The insertion of an anal fin is 


quite arbitrary, but is suggested according to chimaeroid conditions. 


The result of the preceding comparative investigation seems to tend to the 
conclusion that the Chimaeroids are related to the Ptyctodontids and perhaps 
are descendants from a Ptyctodont stock. On the other hand, the Ptyctodonts 
are Arthrodires. The many points of agreement between Chimaeroids and 
rays seem to indicate that the Chimaeroids arose near the acanthaspidean stem 
of the Arthrodires and that the Ptyctodonts may thus also have belonged 
to this stem. But the Ptyctodonts have so much in common with the brachy- 
thoracian stem of the Arthrodires and also with the Antiarchi, that one 
must assume that the Ptyctodonts issued near the root of the acanthaspidean 
stem or perhaps from the root of the antiarchian (postpineal and opercular 


plates, but one superognathal). 
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COMPARISON OF THE ANTIARCHI WITH THE ARTHRODIRES 
AND THE MYXINOIDS. 


STENSIO’s still unpublished treatment of the problem of the phylogenetical 


relations between the Antiarchi and the Arthrodires is very exhaustive. He 
has attacked the problem from the arthrodiran side and demonstrated the 
agreements especially between the Antiarchi and the Euarthrodires. His com- 
parisons have produced a great number of very interesting agreements, but 
also a considerable number of disagreements. When I have taken up the 
problem, it is not because I doubt a genetical relation between the Antiarchi 
and the Arthrodires, but because | want to attack the problem of the phylo- 
genetical position of the Antiarchi from a different side viz. from the ostra- 
codermian. This attempt involves the necessity of taking up a critical position 
to certain special questions. But I do not pretend to have come to any definitive 
result with regard to the problem of the phylogenetical position and relations 
of the Antiarchi and Arthrodira. This problem, as all phylogenetical problems, 


ht 


is apt to take different aspects, according as new material can be broug 
together. 

In his excellent work of 1931 STENSIO has suggested that the Antiarchi 
are closely related to the Arthrodires. "The Antiarchi and the Arthrodires 
are both, however, specialized groups which differ from each other in several 
important characters, and it is therefore evident that the Antiarchi cannot 
have evolved directly from the Arthrodires nor the Arthrodires from the 
Antiarchi, but that they must have been derived from common primitive 
ancestors.” To a similar conception of the relationship between the two came 
GROSS (1931). 

Gross (1941) later arrived at the conclusion that the common ancestors 
of the Antiarchi and Arthrodira must have been very distant from these 
groups and that they can not be considered as nearly related. The chief argu- 
ment for this conception is according to Gross the construction of the pectoral 
fin which is stenobasal and mesorhachian in Antiarchi, eurybasal and pleuro- 
rhachian in Arthrodira. Further reasons has Gross found in the differen- 
tiations of the head, the position of the cephalic sense organs, the mouth- 
region and the constance of the plates of the head- and trunk armour in 
each group. 

In his new monumental not jet published work on the Antiarchi STENSIO 
has made extensive comparisons between the Antiarchi and the Arthrodires. 
These comparisons result in the including of the Antiarchi in the Arthrodira 
placing them near the Euarthrodira and between them and the Ptyctodonta. 

The characters upon which the phylogenetical position of the Antiarchi 


must be founded must be established facts and may not be theoretical con- 
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Bothriolepis canadensis. Head, lateral view, according to STEeNs10, Lettering 


somewhat altered. 


structions built up on the basis of the arthrodiran or ostracodermian organi- 


sation. Such constructions cannot serve as arguments for determination of 


the relations of the compared groups. Characters of so general a nature that 


they are common 


to most fish groups also are of little value at the phylo- 


genetical discussion which must be founded upon as well established facts as 


possible. For the present discussion such facts are available in such a number 


as might be sufficient for a discussion of the relations of the Antiarchi not 


only to the Arthrodires but also to other fishes. 


Such established facts are especially found in the presence of a cephalic 


armour, subdivided in a constant way, in the position of the eyes, pineal organ 


and the paired nostrils, in the presence of (supero-and) inferognathals and 


behind the latter of a postsymphysial plate and two bars of membrane bone, 


in the trunk armour and in the general pattern of .the sensory line system. 


As well established fact also may be counted the upper surface of the endo- 


cranium, excepting, however, the ’rostrum”’. 


STENSIO (1931 and in the manuscript) has made a careful analysis of the 


different dermal 


bi nes 


constituting the cephalic armour in the Antiarclu, 


comparing them with those of the different Arthrodira. From this analysis 


may be gathered that there is in the Antiarchi but a very small number of 


bones which are strictly homologous with those of Euarthrodires. These 


bones are the rostral (R), the pineal (Pi) and the postmarginal (Pmg) plates 


(Fig. 37). All other plates are more or less different. They are said to be 


composed by plates or parts of plates present in Arthrodires. For instance: 


the lateral plate is very complex (Fig. 37 Lp). Its anterior part is of the same 


nature as the premedian plate of the Antiarchi and reprcsented by soft tissue 


on the rostral surface of the ethmoidal region in Euarthrodires. The antero- 
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dend 


Fig. 38. Bothriolepis canadensis. Head, young specimen, dorsal aspect, according to STENSIO. 
Lettering somewhat altered. 


lateral part corresponds to the dorsal part of the suborbital plate in the 
Kuarthrodires. The posterior and main part of the lateral plate is the post- 
orbital plate in Euarthrodires. It contains probably also a lateral or antero- 
lateral part of the central plate in Euarthrodires and at least the lateral central 
plate in Ptyctodontids, Petalichthyoids och Rhenanids. 

The criterions upon which this analysis is based are the relation of the 
bone-plates to the sensory line system (Fig. 37, 38) and the topographical 
position of the different parts of the bones as compared with the location of 
the different bones in the Arthrodires. As it cannot be demonstrated that the 
plates of the Antiarchi have really arisen through fusion of any smaller bone- 
plates at all, I should prefer to express the condition of the lateral plate for 
instance as follows: In a space, probably corresponding to certain spaces or 
bones in the Arthrodires, a single bone-plate, the lateral, is developed. With 
such a formulation which does not take a near relationship with the Arthro- 
dires for granted, the lateral bone is characterized as sharply as it can be 
made, without assuming fusions which can not be evidenced in any not 
objectionable way. It is true that the theory of fusions must be accepted in 
certain groups of teleostomian fishes. But there it is supported by embryo- 
logical experience of deciding importance, but nevertheless there are authors 
which do not accept this theory. But this theory cannot generally be extended 
to fishgroups, where no embryological or undeniable comparative anatomical 
evidence as jet might be obtained. Nevertheless the possibility remains, that 
the fusion theory may be correct. From that standpoint STENsIO’s inter- 


pretation of the exoskeleton of the Antiarchi as of an essentially euarthrodiran 
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type undoubtedly is sustainable. But if we accept the interpretation of the 
complex” bones in the Antiarchi as bones developed in spaces, where the 
Arthrodires have more than one bone, the question of the relation between 
Antiarchi and Arthrodires gets a quite different aspect. In that case the 
Antiarchi become more primitive than the Arthrodira and the arthrodiran 
conditions derivable from the antiarchian through subdivision of certain anti- 
archian plates and reduction of others,’ these processes being connected with 
a transformation of the general aspect of the head. The transformation of 
a primitive antiarchian type into an Euarthrodiran at least seems not to be 


more complicated than vice versa. 


anadensts. Head, oral part according to STENsIO. Lettering some- 
what altered. 


The medial position of the eyes and the dorsal position of the nostrils 
near the eyes in Antiarchi have been interpreted by STENSIG as due to a 
migration of the former from lateral parts of the head to medial and of the 
latter from a rostral position to a dorsal. But it seems also to be possible that 
the migration was archieved in a contrary direction. There seem at least not 
to be greater difficulties for the latter theory than for the former.* The 
existens of supero- and inferognathals is common to both groups and un- 
doubtedly speaks for a relationship between them, and for the presence of 
these structures in common ancestors. The postsymphysial plate and the two 
bars of membrane bones behind the inferognathals (lig. 39) separate the 
Antiarchi from the Arthrodires. The many agreements of the trunk armour 
of the two groups speak for a relationship, but there are also disagreements of 


h distance the two groups from each other. As Gross 


some importance, whic 
has pointed out the pectoral fins belong to two different types even if the 


difference is not fundamental (STENsIO, manus.). At last the sensory line 


1 In some cases fusion of antiarchian plates to form arthrodiran, however, might be 


accepted. 

? It is very remarkable that the aperture of the olfactory organ lies dorsally in all 
such lower fish groups except Myxinoids, where this aperture is known. This fact seems 
to speak strongly for the interpretation of the dorsal position as primary in vertebrates. 
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system displays certain agreement between Antiarchi and Arthrodires (STEN- 
s16), but this agreement depends upon an interpretation of certain sensory 
lines which includes considerable uncertainties. 

In the following pages I will try to treat the problem of the relationship 
of the Antiarchi from points of view such as have been outlined in the pre- 
ceding pages. 

As the interpretation of the sensory line system of the head is essential 
for the analysis of the cephalic bones, I will begin with this system. In an 
earlier paper of mine (1942), I have 
in a very cursory manner treated the 
sensory line system in the Antiarchi 
and drawn the attention upon a cer- 
tain agreement between the sensory 
lines on the anterior part of the head 
in Antiarchi and in Osteostraci and 
Petromyzon. 

In StTENs10’s not jet published 
monograph of the Antiarchi, he has 
given a very exhaustive description 
of the sensory lines and given an ex- pig 40. Coccosteus decipiens. Head, dorsal 
planation of the different lines in aspect from Stensi6. Lettering somewhat 
the light of the conditions especially — 
in Euarthrodires. As in the Arthrodires, the different pit-lines on the top of the 
posterior half of the head of the Antiarchi converge towards a centrum (Fig. 38). 
It must, however, be pointed out that this central point lies very differently in 
Antiarchi and Arthrodires. In the former (Fig. 38) it lies near the hind margin of 
the head and in the nuchal portion of the centro-nuchal plate, whereas it in the 
latter (Fig. 40) lies in the centrals. The ’middle pit-line” according to STENSIO 
is mostly a short twig at the most posterior part of the ’paranuchal-marginal”’ 
section of the infraorbital line.t In the Arthrodira the posterior pit-line lies 


on the paranuchal plate and may extend into the central plate, in a position 


laterally corresponding to the "middle pit-line”’ in the Antiarchi. In the 


Antiarchi the medial portion of the crossing lines on the nuchal plate possibly 
represent the posterior pit-lines (StTENSIO). In the Antiarchi the apertures 
of the ductus endolymphatici (fig. 38) lie at the posterior margin of the visible 
part of the centro-nuchal plate mostly near the medial line,? whereas they are 
located on the paranuchal plates in the Arthrodira (fig. 40). In the Arthro- 
dira the middle pit-line is present only medially on the paired central plate, 


1 According to Gross (1940) this line is the posterior pit-line (in Asterolepis estonica). 
I am inclined to share this opinion also concerning A. canadensis. 

2 In Asterolepis estonica the ductus endolymphatici are unusually widely separated, but 
they are always situated on the nuchal plate (Gross, 1940). 
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whereas it is mostly developed only laterally on the paranuchal-marginal plate 
in the Antiarchi. At last the so called oblique pit-line (in young specimens 
sometimes double) of the head normally seems to join the posterior pit-line 
caudally, but does not reach the infraorbital canal frontally. The oblique line 
(fig. 37, 38) seems to correspond to the "postero-medial branch of the infra- 
orbital line” (STENSIO) in the Arthrodira, where it, however, may be described 
as a dorsal continuation of the postorbital part of the infraorbital line (fig. 40). 
This pit-line probably corresponds to a disappearing trigeminal placode in 
the shark embryo and in Ganoids and the pineal line in Cyclostomes. From 
this comparison seems to be clear that there are considerable differences in 
the sensory line system of the posterior part of the head in Antiarchi and 
Arthrodira, differences which cannot be neglected by the discussion of the 
relationship between the two groups. 

According to STENSIO the line system on the frontal part of the dorsal side 
of the skull consists of three section (lig. 38): a posterior, an antero-lateral 
and an antero-medial. The posterior section is vestigial, either located along 
the lateral border of the pineal plate or upon the medial part of the posterior 
*sclerotic bone’. The antero-lateral section forms the anterior continuation 
of the infraorbital line. It bends mediad and is connected with its vis a vis 
through the short pit-line-like medial section. In my paper of 1942 I have 
interpreted the antero-lateral and medial sections together as an ethmoidal 
commissure (Fig. 38, et.c. 1) innervated from the buccalis VII nerve. 

The posterior vestigial supraorbital canal section is located either on the 
pineal plate or on the posterior sclerotic bone (according to STENSIO). As the 
relation of the sensory lines to the different bones is generally used for the 
identification of the bones in question, it seems rational to believe, that there 
were two different lines present between the eyes in the Antiarchi, viz. the 
supraorbital line (innervation from the ophthalmicus superficialis VII) on 
the border of the pineal plate and the profundus line (innervation by the 
ophthalmicus superficialis V) on the sclerotic bone (Fig. 38 prof.1.). In the 
shark embryo both these lines are present, and in Pteraspids and Acanthodians 
they probably were present in the adult animals (HOLMGREN, 1942). 

The anterior sections of the fronto-dorsal lines form a commissure between 
the nasal apertures and the mouth (et.c. I). The line lies partly on the anterior 
portion of the premedian plate, partly on the anterior portion of the lateral. 
Both these bone portions are said by STENSI6 to have developed in soft tissue, 


in Euarthrodires located on the rostral face of the ethmoidal region. With 


such a location it is perfectly clear that the anterior comissure is an ethmoidal 


commissure innervated as all ethmoidal commissures from the buccalis VII 
nerve. It seems also to be perfectly clear that this part of the sensory line 


system has no countrepart in the Holocephalians, where the cross commissures 
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lie between the nostrils and the eyes, thus are no ethmoidal commissures.' 
Compare the diagrams fig. 41 A and C. 

‘rom the infraorbital line, near the anterior corner of the cephalic armour, 
a branch is given off which traverses the mental plate and probably forms 


a second transverse commissure (STENSIO). Also this comissure (fig. 309, 


/ 


VENA 


/ le 
RO: 


pal. 


prot 


Fig. 41. Digrammatic representation of the sensory lines of the head. A. in Antiarcht, 
B. in a ray, C. in Holocephalian and D. in Petromyzon. 


et.c II) lies between the mouth and the nasal apertures and thus also is an 
ethmoidal commissure. Before running out upon the mental plate this eth- 
moidal branch gives off a line to the lower jaw (fig. 37, 39, orp). This branch 
must be an oral or mandibular line (compare HOLMGREN, 1942). It must 
have been innervated from the hyomandibularis VII nerve. Now arries the 
question, what is that section of the line system which lies between the upper 
and the lower ethmoidal commissures? In my paper of 1942 I have shown 


that there are in fishes not less than four connections between the dorsal and 


1 In Ichnacanthus Watsqn has described a commissure between the nostrile and the 
eye, which perhaps may correspond with one of the commissures in Chimaera. 
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the ventral parts of the sensory line system viz. enumerated from in front: 
the primary oral, the primary mandibular, the secondary oral (vertical pit- 
line) and the secondary mandibufar (preopercular line). Of these transversal 
lines the two first named were defined in my paper, where it was maintained 
that only one or both primary lines were present in primitive fishes. The 
primary oral line according to this interpretation probably was present in the 
Antiarchi. But with this statement the nature of the line section between 
the upper and the lower ethmoidal commissures has not been elucidated. 
As there is but one group of recent fishes where a double ethmoid commissure 
is present: the rays (fig. 41 B), we must take these as guide for an inter- 
pretation of the antiarchian conditions. In the rays the two commissures both 
issue from the buccalis-innervated infraorbital line and so was probably the 
case in the Antiarchi. The difference is, however, that the oral line issues from 
the united commissures in the Batoidei, whereas it issues from the lower 
commissure in the Antiarchi, where the commissures are particularly long. 
[he Khenanida had also two (ethmoidal) commissures (STENSIO). 

The interpretation of the conditions of the sensory line system on the 
] 


Trontal 


end of the head of the Antiarchi reminds perfectly on the conditions 


in Petromyzon (fig. 41 D) and to a certain degree in the Cephalaspids. In 


tromyzon the infraorbital line is divided into two sections: an anterior 
posterior, both innervated from the buccalis VII nerve. The anterior 
section frontally bends mediad in the Ammocoetes larva almost as much as 
that of many Cephalaspids and as the upper infraorbital commissure in the 
Antiarchi. The posterior division of the infraorbital line frontally bends 
downward toward the lateral border of the sucking disc. The hyomandibularis- 
innervated primary oral line forms an almost right angle with the anterior 
end of the posterior line (Compare, HOLMGREN, 1942). These three lines 
seem to be arranged as the three lines in the Antiarchi. A comparison between 
Petromyzon and Cephalaspids and Tremataspids was made in HOLMGREN, 
1942, and will not be repeated here. 

The result of this discussion of the sensory line system of the head of 
the Antiarchi is that there are agreements in two different directions, partly 
toward arthrodiran conditions, partly toward cyclostomian and cephalaspidean. 
The arthrodiran conditions are most pronounced in the posterior part of the 
head, the others in the anterior, but the arthrodiran agreements are not very 
evident. 

STENSIO has pointed out that the Antiarchi probably are related to the 
Arthrodira and developed from primitive Arthrodires of the euarthrodiran 
stock. Now I will try to discuss the possibilities which result from the preceding 
interpretation of the sensory line system and from the differences in the 
position of eyes and nasal apertures and in the mouth apparatus in the two 


groups. 
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It is a remarkable fact that the complex of eyes, pineal foramen and nasal 
openings is very similar in Cephalaspids and Antiarchi, the eyes standing 
near one another on the upper side of the head, separated only by the pineal 
plate and the nasal opening in front of this plate. The nasal openings are 
different, as there is but one unpaired opening in Cephalaspids, two in An- 
tiarchi. But the unpaired olfactory organ in Petromyzon, which behaves as that 


of the Cephalaspids, according to all evidence, is a secondary feature of the 


Cyclostomes (SEWERTZOFF, 1917), composed of a pair of nasal sacs joined 


medially. In addition the nasal organs have paired olfactory nerves (excepting 
an early disappearing unpaired nerve). The complex of parietal organ, eyes 
and nostril in both cases is surrounded by the expanded cephalic shield, un- 
divided in Cephalaspids but divided into different plates in Antiarchi.* 

In his remarkable paper ’’New facts concerning Bothriolepis’’ PATTEN (1904) 
has given an account of the oral apparatus of Bothriolepis canadensis. The 
oral fenestra seems to have been covered by a thin membrane (not mentioned 
by later authors), the ’’oral membrane’’, extending practically over the entire 
fenestra (excepting the mouth opening). In this membrane the mouth parts 
according to PATTEN was suspended. The anterior part of the fenestra was 
occupied by the pair of "mandibles’ (mental plates of later authors), the 
structure of which was well described. Behind these plates follow a pair of 
"maxillae” (inferognathals of later authors), and caudally to these two trans- 
versal bars, of which the anterior (the postmandibular plate) was composed 
of a number of separate dermai bones. The posterior (the ponticular plate) 
formed a single transversal piece. The two posterior bars are said to be 
attached to a “lateral plate’ (polygonal plate or infraprelateral plate of 
STENSIO). They were according to PATTEN’s (1904) and DENIsoN’s (1941) 
pictures of longitudinal sections through the head at least partly covered 
ventrally by the protruding anterior part of the ventral thoracal armour. 

New descriptions of the mouth skeleton have been given by STENSIO (1931 
and manus.). His descriptions essentially agree with those of PATTEN, but in 
the postmandibular bar a medial ’’postsymphysial plate” may be present, and 
the rest of the postmandibular or submandibular bar may be subdivided in 
different ways. Also in the posterior bar (the ponticular or subhyoidean) 
a subdivision may occur, but it always has a very broad unpaired medial piece. 

The mental plate (Fig. 42, Me) contains partly a sensory line bone, partly 
a posterior superognathal (according to SteNns16). The inferognathal and 
the postmandibular bar which forms a submandibular series, are dermal bones 

1 Gross (1931) says about the habitual agreements between the Cephalaspidomorphi 
and the Antiarchi: "Aber leicht konnen sich alle diese Ahnlichkeiten als Konvergenzen 
erweisen, und es ist beim heutigen Stande unserer Kenntnisse uber diese Formen durchaus 


verfriht endgiiltige Schliisse ber die Beziehungen dieser Gruppen zu einander zu ziehen. 


Augenblicklich ist man jedenfalls ganz allgemein geneigt, beide Gruppen vollig von 
einander zu trennen (KIAER, STENSIO).” 
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considered to be developed upon the meckelian cartilage (lig. 42). The pon- 
ticular bar forms a subhyoidean series, ascribed to the hyoid arch (Fig. 42). 

My investigations on recent fish types have led me to a different conception 
of the postorai parts of the mouth structures. My starting point is the skeleton 
of the ’rasping tongue” of Myxine and Bdellostoma. In these Cyclostomes 
the “tongue” is supported by a somewhat fenestrated plate of cartilage 
(Fig. 43, A). This plate consists of three parts of which the two foremost 
are connected with an oblong mesial plate. The two parts in addition are 
connected with one another by two cartilage bridges. The foremost part is 


a rather broad triangular plate of which the anteromesial corner is broadly 


42. Bothriolepis canadensis. Restoration of the mouth-parts according to STENSIO 


connected with the mesial plate. The antero-lateral corner is somewhat pro- 
duced in a frontal direction and the posterior corner extends a long narrow 
posterior process that curves dorsad and then mediad. In Bdellostoma the 
antero-mesial bridge is very narrow (and the mesial plate rather deeply notched 
frontally). The second part of the tongue plate is a slender slightly S-formed 
rod of cartilage, connected medially with the posterior border of the mesial 
plate. Somewhat in front of their caudal ends the second cartilages are con- 
nected with the third cartilage which forms a transversal cartilage bridge. 
This bridge has no connection with the medial cartilage. 

My-xine and Bdellostoma are eal-like fishes with a laterally somewhat com- 
pressed body-form. Their mouth-opening is also compressed so that its longest 
diametre is dorso-ventral. A consequence of this fact is that the skeletal parts 
of the head also are compressed or at least not developed considerably in a 
lateral direction. The body-form therefore must be considered to have in- 
fluenced also the skeleton of the rasping tongue. Assuming that the Myxinoids 
are derived from Cyclostomes with a broad skull and a transversely located 


mouth opening and a rasping tongue connected with the (antero-) ventral 


parts of the head caudally to the mouth opening as in the embryo of Myzine, 


one might suggest that the skeleton of the tongue originally was extended 


more or less transversely. If we make the experiment of stretching out the 


102 


230 
Emd Hit 
! J ! 
Shy Sh, Sky Shm onp 
Fig, 


STUDIES ON THE HEAD OF FISHES 


posterior parts of the skel- 
eton in a lateral direction, 
we get a skeleton as that 
in the Figs. 43 B and C. 
Assuming further that the 
bridge between tri- 
angular and the medial 
plate became narrower and 
finally did not develop and 
the medial plate became 
separated from the second 
skeletal bar, a skeleton of 
the tongue illustrated by 
the Fig. 43 D should be 
attained. A comparison of 
this skeleton with that of 
Antiarchi according to 
STENSIO’s reconstruction of 
1931 (Fig. 43, E) is almost 
complete. During the pro- 
gress of this ’’metamorpho- 
sis” the constructions made 
have not in the slightest 
degree influenced the gene- 
ral arrangement of the ele- 
ments of this skeleton. And 
now we are able to label 
the different parts of the 
Myxine tongue skeleton in 
accord with STENsI0’s first 
terminology of the mouth- 
parts in Antiarchi. The 
triangular plate is the man- 
dibular cartilage, the medial 
plate the postsymphysial 
cartilage, the lateral rods of 
the second bar, the post- 


- 


Fig. 43. Hypothetical transformation of the tongue 
skeleton of Myrine into the mouth-skeleton in the 
Antiarchi. A. Tongue-skeleton in Myxine, B. C. D. 
successive stages of Transformation, E. mouth skel- 
eton of Antiarchi according to STENSIO, 193]. 


mandibular (submandibular) cartilage and the third bar, the ponticular (sub- 


hyoid) cartilage. StockHARD’s (1906) conclusion from his study of the 


ontogenetical development of the toothplate cartilages in Bdellostoma, 


that this cartilage represents the cartilage of the lower jaw in fishes, strengthen 
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the preceding theory. My own investigations on a Myxine embryo cover 
STOCKHARD’s conclusion perfectly. 

This comparison is made supposing that the mandibular cartilages of the 
Antiarchi were covered with membrane bones essentially of the shape of the 
cartilages underlying them. As there are no cartilages preserved in the fossils 
of the Antiarchi, this assumption as well as every other assumption of the 
shape of the cartilages, is not supported by any real fact at all, as there are 
no membrane bones in the Myxinoids. 

The preceding comparison is made upon the basis of STENSIO’s reconstruc- 


tion of 1931, where the cartilaginous part of the mouth apparatus was omitted. 


In his new work STENSIO (ma- 


nus.) has published a new recon- 
struction (Fig. 42) in which allow- 
ance has been made to presumed 
cartilages. As guide for this the 
conditions of the Arthrodires 
(Leiosteus) were used. Thus the 
Fig. 44. Tongue-skeleton of Myxine transformed meckelian or lower jaw cartilage 
into a mouth skeleton of an Antiarchi, accord- js suggested to have been covered 
ing to the restoration fig. 22. : ay 
frontally by the infero-gnathal and 
ventro-caudally by the submandibular (postmandibular) series. The meckelian 
cartilages were assumed te have been connected frontally where an unpaired 
cartilage formed the most frontal part of the lower jaw. A _ longitudinal 
groove, the adductor fossa, was supposed to have separated the upper (frontal) 
border portion with the inferognathal, from the lower (caudal) with the 
submandibular bones. The ponticular or subhyoidean bone series is supposed 
to have covered the hyoid arch ventrally. A copula is assumed to have existed 
between the two halfs of the hyoid cartilage bar. Assuming that this recon- 
struction is correct, a comparison with the tongue cartilages of Mysine 1s 
easily made. Fig. 44 shows an interpretation of the antiarchian conditions 
made on the basis of those in My-rine. As we know, the second bar in Myxine 
is partly fused on to the first. On the right side of Fig. 44 the actual condi- 
tions in Myxine are diagrammatically depicted, on the left side the second 
bar is suggested to have fused on longitudinally to the first. Into the diagram 
of Myxine the dermal elements of the Antiarchi are fitted in according to 
STENSIO’s reconstruction. 

In Myxine the toth-plate is very movable and can be completely evaginated 
through the mouth opening. With the caudally directed sharp horny teeth the food 
is brought into the prevelar cavity by means of out- and inward movements 
of the plate. When the plate is moved frontad the food piece is hooked upon 
the large palatine horny tooth, which prevents it from following the tongue 


frontad. The palatine tooth thus acts as a sort of antagonist to the teeth of 
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the tooth-plate. In the Antiarchi the antagonists are: frontally the superognathal 


portion of the mental plate and posteriorly the inferognathal. 


As will be demonstrated in the next paragraph the embryos of My-xine 
have a rudimentary palato-quadrate of the same principal nature as that of 
gnathostomian fishes. This palato-quadrate, however, is quite mesenchymatous 
and disappears almost perfectly, wherewith the lower jaw complexity becomes 
detached forming the skeleton of the rasping tongue. In the Antiarchi, where 
a palato-quadrate of some description probably was developed, the primary 
connection with the lower jaw probably was preserved and a primitive jaw 
apparatus was developed insteaci of the rasping tongue of the Myxinoids. 

The movements of the jaw apparatus of the Antiarchi must have been more 
complicated than restricted to biting movements only. The mental plate was 
connected with the cephalic shield only with soft tissue (PATTEN, STENSIO). 
The oral margin is in Bothriolepis canadensis provided with small tooth-like 
cusps, which are continued by low ridges on the internal surface of the plate. 
It seems remarkable that such cusps and ridges are present also in the lateral 
part of the plate, where they never could come in contact with the cusps of 
the inferognathals, if the mental plates were not movable in a medial direction, 
as PATTEN presumed. As there are, however, Antiarchi, where the two mental 
plates are connected medially, such a thinkable movement in Bothriolepis can 
not have any principal importance. Therefore the cusps on the lateral parts 
of the mental plate must remain an enigma. It is hard to understand that the 
jaw apparatus would work even presuming a forward and backward (pen- 
dulating) movement of the caudal border of the mental plate in addition to 
biting movements of the lower jaw. Without a forward and backward sliding 
movement of the inferognathals they could not work against the cusps and 
ridges of the mental plate. Comparing the different pictures of the mouth 
parts published by different workers, one is struck by the variations of the 
position of the different bars relative to the anterior border of the trunk 
armour. In PATTEN’s (1904) representation of a sagittal section of the head 
of Bothriolepis canadensis the second as well as the third bar are covered 
by the thoracal plates. In the sagittal section published by DENISON (1941) 
the third bar only is covered. The same condition results from another figure 
of Patten (1904). In three photographical reproductions published by STENSIO 
(1931) and in his reconstructions of the mouth apparatus, the latter lies more 
or less in front of the thoracal armour. I do not know, how much one may 
rely upon the actual relations of isolated parts in a fossil, but the quoted 
pictures undoubtedly speak for the assumption, that the jaw apparatus had 
a foreward and backward sliding mobility. With such movements combined 
with forward and backward (pendulating) movements of the mental plate, 


the mouth-parts could work. The sliding movement of the jaw apparatus of 
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the Antiarchi deducted in the preceding lines answers to the movements of the 
tooth-plate in Mysinoids. 

Assuming that the movements of the mental plate and of the lower jaw 
complexity is correctly interpreted in the preceding lines, the conclusion con- 
cerning the palato-quadrate must be, that it was divided into an anterior por- 
tion, supporting the mental plate and a posterior portion, connected with the 
lower jaw. These two parts could not have been rigidly connected with each 
other as the movements have been assumed to have worked in opposite direc- 
tions. The very weak development of the inferognathals speak against the 
assumption of a strongly supported palato-quadrate, such as suggested by 
STENsIO. The very great triangular palato-quadrate (Fig. 45, Pq.) ascribed by 
this author to the Antiarchi is a consequence of certain exocranial agreements 
with the Ptyctodonts, where a strong, triangular palato-quadrate was present. 
But the Ptyctodonts had very strong gnathals with marked biting and crushing 
function which needed an especially strong support. 

If we consider the comparison with My-xine to be of some value, the question 
becomes another aspect. As will be seen in the next chapter, the palato- 
quadrate of Myxine, present in the embryo, disappears excepting its most 
anterior and posterior parts. Using Myxine as guide for the explanation of the 
palato-quadrate in the Antiarchi, one might be compelled to believe in an anterior 
palato-quadrate division united in some way with the mental plate and a posterior 
division movably joined with the lower jaw apparatus and else supported by 
muscles and ligaments analogous with the palato-quadrate of Acipenser, with 
its sliding movements. A subdivision of the palato-quadrate seems to have 
been present in some Euarthrodires and is found in recent fishes as for in- 
stance in certain siluroid teleosts, where the anterior end of the palato-quadrate 
moves independently of the posterior, which, however, is fused on to the 
hyoid arch. 

The endocranium of the Antiarchi is practically unknown, excepting those 
surfaces which were probably in contact with the inside of the cephalic shield 
and there are distinctly outlined. All deeper parts’ of the endoskeleton are 
unknown. Thus the presence of a large ’rostrum”’ (Fig. 45, pr.r) below the 
anterior part of the cephalic shield is only theoretically suggested, even if its 
existens seems to be probable. Assuming that such a "rostrum” was really 
present, it must have been of quite another nature than the rostrum of other 
fishes, where it always lies at the morphological anterior end of the internasal 
plate or septum, dorsally to or between the nasal openings. A real fish rostrum, 
if present in the Antiarchi, should be located at the anterior end of the neuro- 
cranium proper, that is at the region of the rostral plate, behind the nostrils. 
The great rostrum” suggested to have occured in the Antiarchi is unfamiliar 


1 Except a small rudiment of indeterminable nature and a nodule ascribed to a labial 


cartilage (STENSIO) 
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Fig. 45. Bothriolepis canadensis. Restoration of the endocranium accordnig to SrTeNsté. 


to the gnathostomian fishes, but may be represented in the larva of Petro- 
myzon by the large rostro-dorsal muco-cartilage plate of the cephalic lobe 
in front of the nasal opening. This muco-cartilage corresponds to the main 
part of the prenasal complex of cartilages in the adult Petromyzon (see 
below p. 251). 

The branchial apparatus of the Antiarchi is practically unknown, as no 
branchial arches have been preserved. Therefore the question of this system 
can only be answered with vague hypotheses. If we assume a near relationship 
between Antiarchi and Arthrodira the reconstruction of the branchial arches 
may be more or less as STENSIO has suggested (Fig. 45). If we assume a 
position of the Antiarchi nearer to the Cyclostomes, the reconstruction perhaps 
should come nearer that produced by DENISON (1941) or be of an even more 
ostracodermian or cyclostomian type. In the latter case the field is as much 
open for suggestions as in the former. 

As already quoted, Gross (1941) has pointed out that the pectoral fin 
of the Antiarchi is stenobasal and mesorhachian, whereas it is eurybasal and 
pleurorhachian in the Arthrodira. In Bothriolepis and others the fin is com- 
posed of two joints, in Remigolepis it is undivided. STENSIO has correctly 
pointed out that the two types are not fundamentally different, but that the 
steno-basal type may have developed from an eurybasal. It may thus be con- 
sidered possible that the antiarchian pectoral fin could have developed from 
an arthrodiran. But it seems also to be possible to compare the pectoral fin 
of the Antiarchi with that of the Cephalaspids. In both cases the fin is covered 
by bone plates, small and numerous in the Cephalaspids, large and few in 
the Antiarchi. Unfortunately the internal skeleton of the pectoral fin of the 
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Cephalaspids is not preserved, therefore this comparison can not be carried 
further. 

The preceding discussion has not led to any other result than to increase the 
uncertitud of the interpretation of the phylogenetical position of the Antiarchi 
and Arthrodira. If it is correct that the Antianchi have a number of important 
ostracodermian and cyclostomian characters not present in the Arthrodires, 
it is probable that the antiarchian type is very archaic and less differentiated 
than the arthrodiran. Is my interpretation of the mouth parts of the Antiarchi 
correct, the Antiarchi may form a connecting link between the ”Agnatha”’ 
and the ’Gunathostomata’. The discussion tends to the opinion that the Arthro- 
dires are developed from more antiarchian-like than arthrodiran-like ancestors 
and that there is a considerable gap between the two groups. (Compare Gross, 
1941). The Arthrodires are unquestionable Gnathostomians, whereas it might 
be discussed whether the Antiarchi really are Gnathostomians. It must be 
questioned at least, whether there are not sufficient reasons for considering 
them to be pre-Gnathostomians. Thus I am inclined to reverse the phylo- 
genetical development, proposed by STENSIO, and assume that the characters 
of the arthrodiran head armour, position of eyes, nostrils etc, is the result of 
a farreaching transformation of the conditions in hitherto unknown archaic 
Antiarchi, which may have been nearer related to Ptyctodonts and possibly 
also to Rhenanids and Rays than to the other Arthrodires. These unknown 
archaic Antiarchi may have developed from unknown Ostracodermes of a 
generalised type with mixed ostracoderm- and cyclostome characters. As there 
is, however, a normally developed palato-quadrate present in the Myxine em- 
bryo, there may arise some doubt regarding the appropriateness of retaining 
the classification of the lower vertebrates in Agnathi” and Gnathostomata’, 
the more as the terminal mouth of the Anaspida and at least of some Coelolepids 


may have been of gnathostomian type. 


CYCLOSTOMES AND GNATHOSTOMES. 


Through the posthumous publication of L. NEUMAYER (1938) on the 


development of the cranial skeleton of Bdellostoma we have obtained a good 


‘a of this remarkable skeleton. The most important result of NEUMAYER’s 
1 It may, however, be observed that the reconstruction of the cranium of the second 
stage of development does not tally well with the sections figured by the author. For 
instance, the section shown in text fig. 9 of NEUMAYER’s paper, which according to plate 4, 
fig. V (b-b.) lies through the anterior part of the head (mouth region), goes through 
the rombencephalon and _ toucl the lobi auriculares rombencephali, through the eye and 
the anterior part of the processus lateralis of the basal skeleton. According to the re- 
construction, these parts of the skeleton lie so that they could never be cut by a plane 
simultaneously. A section through these parts must be bent at about a right angle. 
Similar disagreements hold true also for figs. 8, 10 and 11. From fig. 12 the text figures 
and the reconstruction (Plate 4) tally well. On account of the disagreements I prefer not 
to use the reconstruction no. 2 at all. 
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work seems to be the statement that the skull of Bdellostoma is built up on 


general principles such as those of Petromyzon with regard to the ’’visceral 
arches”. NEUMAYER has found that the interpretation of the visceral skeleton 
in Petromyzon advanced by SEVERTZOFF (1916) is applicable to Bdellostoma. 
In the branchial arch system of Petromyzon the branchial arches are connected 
dorsally to the branchial openings by epitrematic and ventrally by hypotrematic 
cartilaginous bars. The epitrematic bars continue in a modified form frontad, 
connecting with one another a number of ’prebranchial arches”, which lack 
their subepitrematic parts. The same is valid for Bdellostoma, but there too 
hypotrematic bars and subepitrematic parts of the arches are present accord- 
ing to NEUMAYER. In adopting the general idea of the prebranchial arches 
as modified arches of the same nature as the branchial arches in Petromyzon, 
[ must conclude that the prebranchial arches, like the branchial, are extra- 
visceral (extrabranchial) arches, a conclusion which rejects the idea of the 
first prebranchial arch’s representing the hyal arch and the second representing 
the palato-quadrate, which are internal visceral arches. The real branchial or 
visceral arches must lie closely to the lining epithelium of the branchial intestine 
and their branchial arteries and nerves must lie outside them. 

The question now arises: are there any visceral structures with the named 
relations to blood vessels and nerves in the head of Myxine or Bdellostoma, 
which could correspond to internal visceral arches? Reviewing the branchial 
arches of Myxine or Bdellostoma, one is immediately struck by the fact that the 
so-called second branchial arch lies internally to the first and third and that 
this arch is connected ventrally with the first ’prebranchial arch” and not, 
like the others, with the basal skeleton. These points of evidence suggest that 
the second arch is of a different nature from the others, a suggestion, that is 
strongly sustained by an investigation which | had the opportunity to make 
on an embryo of Myxine glutinosa.‘ This embryo has the head-shield like 
that figured by DEAN (1899) in his figure 125, plate 25 of Bdellostoma, but 
the tentacles are not more advanced than those in his figures 124 and 126 
of the same plate. The head-shield thus seems to develop earlier in Myxine 
than in Bdellostoma. In DEAN’s stage, figure 125, the mouth is protruding 
strongly below the shield and the tentacles are already well developed. In 
my Myxine stage the mouth (still closed) is perfectly ventral, protruding 
ventrad more strongly than in DEAN’s figure 126, and the tentacles are small 
hemispherical processes. The forebrain protrudes to the tip of the head-shield. 

In this embryo it is clearly seen that the ’second branchial arch” (Fig. 46) 
develops closely to the lining epithelium of the branchial intestine and must 
therefore be considered to be an internal branchial arch. The first and the 

1 Another somewhat older embryo was too badly preserved and could not be used for 
investigation. These unique embryos were forwarded to me by my friend Doctor OrvAR 


NyseLin, chief of the Gothenburg Museum of Zoology. I wish to express here my great 
gratitude for his generosity. 


16 — A. Z. 1942. 
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Fig. 46. Myxine glutinosa. Embryos, graphical reconstruction of the head skeleton. 


third arch, on the contrary, develop in a more superficial position (Fig. 46), 
removed from the intestine. They must therefore be considered to represent 
external branchial arches. A branchial artery runs on the outside of the 
internal arch. 

The first and second prebranchial arches lie, like the first and third branchial 
arches, removed from the pharyngeal cavity (Fig. 46). According to NEv- 
MAYER they are homodynamous with the latter, and I consider this opinion 


to be, in principle, well justified. They are thus external arches. The first 


prebranchial arch (counted from behind) is said to represent the hyal arch 


and the second the mandibular arch. This homologization is impossible as 
the hyoid and mandibular arches must be internal arches. Then the question 
arises: are there no real hyoid and mandibular arches in the Myxinoids? 
The answer is given by my Myxine embryo. 

Reading the sections through the internal branchial arch in a frontal direc- 
tion, one finds that this arch is connected ventrally with the posterior corner 
of the “first prebranchial arch” by means of a blastematic or prochondrial 


band of cells (Fig. 46). But before this band connects with this arch, it gives 
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Fig. 47. Myxine glutinosa. Same embryo as fig. 46. Graphical reconstruction of the 
trigeminal and facial nerves. 
off a broad but rather thin column of mesenchymatic cells (Fig. 46), which 
rises inside the prebranchial arch close to the lining epithelium of the pharyn- 
geal cavity. This band crosses the arch obliquely and its upper end juts out 
a little in front of the arch. In addition, this upper end is fused on to the 
external arch, partly forming a pad of mesenchyma on the upper part of its 
inside. The mesenchymatic band of cells represents the internal hyoid arch. 
This conclusion is sustained by two pieces of evidence: the hyomandibula 
nerve (Fig. 47 VII n.) lies outside the band* ventrally and the hyoid artery 
runs dorsally in front of it, crossing it ventrally on its outside. The cell band 
thus has all the characteristics of an internal visceral arch. The ventral cell 
band, connecting the branchial arch with the first ’prebranchial arch’, con- 
tinues frontad along the ventral border of the so-called "hypotrematic com- 
missure” (Fig. 46), which is intimately connected with it. Whereas this com- 
missure is prochondrial, the cells of the band are purely mesenchymatic and 
therefore easily distinguishable from those of the commissure. Frontally this 
band widens considerably and becomes a high mesenchymatic lamella (Fig. 
47 pq.) lying close to the lining epithelium of the pharyngeal cavity. This 
lamella extends frontally to the rudiment of the palatine horny tooth, where 
it is connected with its vis-a-vis and apparently forms a support to that tooth, 
This high lamella represents the palato-quadrate. Additional evidence for this 


1 Dorsally the nerve has a horizontal course inside the pharyngeal basket. Then it turns 
ventrad and crosses the internal hyoid arch on its outside. 
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interpretation is given by the mandibular and part of the maxillary nerves 
passing on its outside (Fig. 47, md. Va. and p., mx. V). These nerves lie 
proximally inside the pharyngeal basket, distally outside the rudiment of the 
palato-quadrate. The motor mandibular nerves innervate muscles belonging 
to the dental plate and the sensory mandibularis anterior pierces the dental 
plate through the small second foramen of the plate. In preceding pages of 
this paper the conclusion has been drawn that the cartilages of the rasping 
tongue of Myxine and Bdellostoma represent a primitive lower jaw apparatus. 
This conclusion is sustained by the innervation of its muscles by the mandi- 
bular nerves. Also there is continuity between the blastema of the palato- 
quadrate and that of the cartilage of the tongue. (Compare STOCKARD (1906). 

Now the question arises: are there left in the adult Myxine any traces of 
the palato-quadrate, the hyoid and the first internal branchial arch? Of these 
structures the branchial arch remains as the so-called ’’second branchial arch” 
and a rudimentary second internal arch may also develop behind this arch. 
The hyoid arch seems to disappear where it is already ontogenetically fused 
on to the first prebranchial arch”. But its upper end is preserved as a short 
lamella fixed at the anterior edge of the prebranchial arch and its lower end 
as a process on the lower part of the posterior edge of the same prebranchial 
arch. The dorsal part of the facialis nerve lies internally to the pharyngeal 
basket, but dorsally to the latter process the nerve runs out traversing the 
process on its lateral side. The relation of the nerve and the process seems 
to be that of this nerve and the hyoid arch in other fishes. As there is in the 
embryo a part of the hyoid arch answering to this process, there seems to 
be strong evidence for the conclusion that the process is a relic of the real 
hyoid arch. 

At the frontoventral edge of the ’’second prebranchial arch” a broad process 
is present in the adult fish. At its frontal edge, and covered by it on the 
outside, runs the mandibularis posterior nerve. It has not the typical position 
of a mandibular nerve which, if it belonged to the internal visceral skeleton, 
would run laterally to the edge of this process. But the condition in the embryo 
indicates that the process nevertheless belongs to an internal arch, viz. the 
mandibular arch. In the embryo the blastema of the palato-quadrate is strongly 
connected with the frontoventral border of the second prebranchial arch” 
and the mandibular nerve runs outside the connecting bridge. In the adult 
Myxine the broad process of the ’’second prebranchial arch” represents the 
connecting bridge of the embryo and contains a persistent remainder of the 
palato-quadrate. The mandibularis nerve must have shifted from the outside 
of the process to its inside. This shifting must have taken place simultaneously 
with the reduction of the main part of the palato-quadrate, whereby the nerve 
has sunk into a deeper layer in front of the persisting part of the palato- 
quadrate and then internal to it. Staining the pharyngeal basket with acidulated 
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methylene blue the internal arches are fairly 
well differentiated from the external through 
the blue colour they assume, whereas the 
external parts of the ’’prebranchial arches” re- 
tain the brown colour of a “hard cartilage’. 

In Petromyzon the mandibula may be re- 
presented by the cornual cartilage as assumed by 
different writers. It is of some interest to 
observe that the cornual cartilage (Fig. 48) 
bears a considerable resemblance to the tooth- 
plate in Myxine. In Petromyzon the cartilage 
represents half of that in Myxine without the 
ponticular part. A part of the mandibular nerve 
pierces the cartilage as in Myxine. There is, Fig. 48. Petromyzon fluviatils. 
Lower jaws (Cornual cartilage). 
however, the difference that this nerve enters 
the mandible of Petromyzon from dorsally, in Myxine from ventrally. This 
difference may be a consequence of the very great difference in the size and 
position of the cartilage in the two forms. A real palato-quadrate could not 
be demonstrated in Petromyzon, all skeletal parts of the visceral system repre- 
senting parts of external visceral arches, externally to the trigeminal and 


facial nerves. 


AN INTERPRETATION OF THE PREMANDIBULAR CARTILAGES 
IN HOLOCEPHALIANS. 


On the lower side of the mandible of the Holocephalians a number of carti- 
lages are present. In Chimaera there is a pair of small oblong cartilages lying 
on the antero-ventral part of the lower 
jaw (Fig. 49). These cartilages are said 
by Huprecut (1877) to be embedded in 
a ’’Bandapparat”, whereas LUTHER (1909) 
maintains that the ’’Bandapparat” runs 
ventrally to the cartilages ’ohne an ihnen 
anders als durch lockeres Bindegewebe 
befestigt zu sein”. Both authors are cor- 
rect. In sectional series of a very young 
Chimaera monstrosa it is clearly seen 
that the cartilage develops in the liga- 
mentous band. Frontally the cartilage be- 


gins with a superficial chondrifying and a .. re 
Fig. 49. Chimaecra monstrosa. Labial 
deep, not yet chondrifying, portion. These cartilages, lateral aspect. 
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Fig. 50. Callorhynchus antarcticus, Labial 
cartilages, lateral aspect. 


portions, however, soon unite to one, 
lying completely surrounded by the 
ligamentous lamina. Toward the pos- 
terior end of the cartilage it comes 
nearer to the lower jaw cartilage, and 
there it might be said to be no longer 
surrounded by the ligament. In older 
specimens the chondrification of the 
cartilage has extended towards the 
jaw so that it seems to be joined on 
to it only by week connective tissue. 
The cartilage thus shifts during de- 
velopment. 

The ligamentous lamina of Cy/i- 
macra has about the same outlines as 
the big. cartilaginous lamina which 
covers a part of the lower jaw in 
Callorhynchus (Fig. 50). Because of 
this resemblance HUBRECHT assumed 
that the ligamentous lamina with the 
cartilage of Chimaera included therein 


were homologous with the great chin-cartilage in Callorhynchus, a homology 


that has been generally accepted. LUTHER, however, could not accept this 


homology as he found the cartilage of Chimaera inside the ligament and not 


embedded in it. My preceding statement seems to weaken LUTHER’s conclusion 


considerably, and makes the homology still acceptable. LUrHER found further 


evidence for his interpretation in the occur- 


rence in Callorhynchus of a small cartilage 


inside the large chin-cartilage. This cartilage 


is embedded in a thick connective tissue 


medial to the muscles of the large cartilage. 


He homologizes this cartilage with the small 


cartilages in Chimaera and also with the 


lower lip-cartilage in Selachians. The latter 


homology he finds supported by distal fibres 


of the ramus mandibularis VII and the V 3 


passing ventrally (superficially) to the car- 


tilage in Callorhynchus, as is the relation of 


these nerves to the lower lip cartilage in 


Selachians. As the cartilage is very small in 


Fig. 51. Rhinochimaera pacift La 


Callorhynchus the branches of these nerves 


bial cartilages, lateral aspect. lie chiefly by the side of the cartilage. 
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Therefore this evidence seems A.rostr 
f 


to be of little value. 


According to SCHAUINSLAND as lab. 


(1903) the great chin-cartilage 
of Callorhynchus is paired and 
arises late during ontogeny. 
GARMAN (1904) made the same 
observation in young specimens. 


In a very young specimen there 

is in addition, on each side, a 

pair of slender bars of cartilage, 

lying immediately in front of 

the large one. These bars are 

seen in his plate 10 to form an 

almost right angle with one 

another (the lateral parallel with 

the anterior border of the large 

plate and the medial directed 

frontad). They are said later to 

fuse with the large cartilage. 

LUTHER also found similar car- 

tilages.t There are thus two sets Fig. 52. Callorhynchus antarcticus. Head in fron- 
of chin-cartilages, one anterior tal view. 

(the slender) and one posterior (the large). In an adult Callorhynchus the 
frontally directed bar forms a long pointed process on the anterior border of 
the large cartilage (Fig. 50, 52); the other bar is no longer distinguishable. 

In Rhinochimaera the chin is covered by two great cartilages, which are 
joined caudally with one another by a short and narrow transversal bridge 
(Fig. 51, 53). In addition, there is a lateral short and slender transversally 
located cartilage bar lying inside the lower end of the most ventral of the 
upper labial cartilages, and in the frontal part of the ligamentous lamina in 
which the medial cartilages are developed. It lies there immediately ventro- 
caudally to the labialis inferior muscle. Slightly more medially and ventro- 
caudally to the same muscle lies a small somewhat rodlike cartilage nodule 
with its longer axis longitudinal. These two cartilages (Fig. 51, 53, pr. md. a.) 
seem to correspond to the two frontal cartilages of the very young Callo- 
rhynchus as mentioned and illustrated by GARMAN (1904). In Chimaera no 
such cartilages are present. 

In Callorhynchus and Rhinochimaera, then, in which the medial cartilages 
are well developed and medially joined, there is another series of cartilages at 


1 These, however, secms to have been located in front of the medial part of the large 
chin-cartilage. 
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their anterior lateral borders. The two sets 


of cartilages form two bars (in Callo- 


_-Lrostr rhynchus), the one behind the other. Con- 


sidering the entire lower jaw apparatus, 

there are thus three transversal bars, viz., 

a mandibula, a postmandibular and a 

caudal bar.1 These bars can be compared 

with those present in the Antiarchi, viz. 

the mandibula, the postmandibular and the 

ponticular bars. The postsymphysial plate 

of the Antiarchi may be represented by 

the small symphysial cartilage which was 

found and figured by SCHAUINSLAND in 

an embryo of Callorhynchus? (Fig. 25, 

ta sy. c.). If our comparison of the mouth 

prmd. prmd.a. skeleton of the Antiarchi with the skeleton 

Fig. 53. Rinochimaera pacifica Head of the rasping tongue of Myxine is cor- 

in frontal view. . 

rect, the jaw apparatus of Holocephalians 

may have retained considerable parts of the rasping tongue skeleton or its 
homologue in any archaic gnathostomian fish. 

The preceding interpretation of the lower-jaw complex of cartilages gives 
perhaps the solution of the remarkable conditions in Acanthodians, in which 
the mandibular splint or submandibular ossification with its rays has hitherto 
resisted all attempts at a morphological interpretation. I would here suggest 
that the splint represents the postmandibular bar in Holocephalians and 
Antiarchi and the series of rays (radii branchiostegi) the ponticular bar. In 
Plate IV fig. 2 Rets (1896) has figured the symphysial part of the mandibula 
of Acanthodes. The symphysis seems to contain two separate elements, which 
might possibly represent the postsymphysial plate of Antiarcii and the paired 
symphysial elements of the embryonic Etmopterus (HOLMGREN, 1940) or 
the unpaired of Squalus. Again, the *hypomandibular” of different sharks may 


possible represent the postsymphysial plate. 


CONCERNING THE UPPER LABIAL CARTILAGES IN 
HOLOCEPHALIANS. 


The labial cartilages of the Holocephalians have been investigated and 
described many times( J. MULLER, 1834, HUBRECHT, 1876, GARMAN, 1904, 


1 No attention could be paid to the small cartilage nodule found by LUTHER inside the 
large chin cartilage in Callorhynchus, as it seems to be only occasional. At any rate 
I could find no trace of it in my specimen. 

2 In Squalus embryos there is an unpaired, in Eimopterus a paired cartilage present 
behind the mandibular symphysis (HOLMGREN, 1940). 
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LUTHER, 1909, ALLIs, 1917 and others), but there remain nevertheless some 
additions to be made and questions to be answered. 

In Chimaera (Fig. 49) the labial cartilages are four, viz. the maxillaris 

superior (mx. sup.) and inferior (mx. inf.), the praelabialis (pr. lab) and the 

praemaxillaris (pr. mx.) (LUTHER’s terminology). In Callorhynchus (Fig. 50 


and 52) there are two further cartilages, as the praelabialis is divided into 


a pedicle cartilage (ped.) and a praelabialis (pr.lab.) proper. A separate 


praenasalis (pr.nas) is also present. In Chimaera the maxillaris superior is 
a very short cartilage, which serves as a basal joint for the great inferior 
maxillary cartilage. In young specimens it has a hooklike process on its 
anterior margin (Fig. 49) or is perforated. The superior maxillary is joined 
by a ligament with the praelabial cartilage. The latter articulates with the 
skull by means of a strong medially directed pedicle process and is a triangular 
plate, of which the posterior and ventral borders are strongly concave, the 
anterior convex. The upper end of the triangle forms a process (praelabial 
proper) outside the lateral rostral rod and its ventro-anterior corner a strong 
and sharp process (the praenasal process (Fig. 49 prn. pr.). The praemaxillary 
cartilage (pr. mx.) of Chimaera is a weak crescent-shaped cartilage placed in 
the concavity of the ventral border of the praelabial cartilage. 

In Callorhynchus (Vig. 50, 52) the lower maxillary cartilage is much the 
same as in Chimaera. The upper maxillary (mx. sup.) is a long cylindrical rod, 
on the lower dorsal (caudal) part of which a strong, broad-based, fronto- 
dorsally directed attenuated process is developed. This process is pierced basally 
by a wide canal. A portion of the m. levator anguli oris anterior runs through 
this canal, becoming inserted into the upper maxillary cartilage between it 
and its process. The praelabial cartilage of Chimaera forms a complex in 
Callorhynchus. That part of the cartilages of Chimaera which articulates with 
the skull is separated from the rest of the complex and forms the ’’pedicle” 
cartilage (ped.), which on its mediodorsal border carries the big prelabial 
cartilage (pr. lab.) and on its anterior the great premaxillary (pr. mx.) cartilage. 
On the anterior inner and basal border the prelabial cartilage carries the prenasal 
(pr. nas.) cartilage rod, which meets its vis-a-vis frontally at almost a right angle. 

In Rhinochimaera (Fig. 51, 53) the upper maxillary cartilage is shorter 
than in Callorhynchus and its posterior process is very broad and flat. 
The prelabial cartilage is essentially as in Chimaera. The prenasal car- 
tilage (prn.pr.) is not separated from the prelabial. It corresponds to the 
antero-ventral process (the prenasal process) of the prelabial of Chimaera. 
The premaxillary cartilage is as large as in Callorhynchus. In Chimaera and 
Rhinochimaera the cartilage | of ALtwis’ description is present, but not in 
Callorhynchus.* 


1 It is, however, possible that the cartilage / is represented by the small cartilage rod 
present in the papillar field of Callorhynchus. This cartilage rod will be mentioned later. 
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Thus the labial cartilage complex of the three Holocephalian genera agrees 
in essentials and therefore probably represents a primary condition. Callo- 
rhynchus, with its subdivided prelabial cartilage seems to display the most 
primitive conditions. 

In the sharks the labial cartilages are the well-known two upper and one 
lower cartilage. I have shown that the so-called anterior upper labial cartilage 
develops dorsally and behind the so-called posterior upper cartilage, but shifts 
ventrad and becomes located in front of the latter. This is a statement, not 
made in my paper of 1940, which seems to be of some interest with regard 
to the following attempt at a comparison with the Holocephalians. 

The labial cartilages of the sharks do not display many variations. The two 
upper cartilages are mostly more or less parallel with one another, but some- 
times they may form a chain together with the lower cartilage, as for instance 
in Stegostoma (LUTHER, 1909). In Orectolobus they also form a chain, but 
the anterior upper cartilage articulates with the middle of the posterior. In 
Hexanchus the two upper cartilages lie close together, quite parallel (GEGEN- 
BAUR, 1872). There seems to be no lower cartilage. In Notorhynchus there is 
only one upper cartilage, but this is deeply forked frontally (DANIEL, 1922). 
The lower cartilage is bent almost double with a short postero-dorsally directed 
process. Formerly I considered this lower cartilage to represent the two poste- 
rior cartilages fused together, but now I am inclined to held another view and 
consider this cartilage to be the lower cartilage only. The reason for this 
altered opinion is a comparison between the upper cartilages of Hexanchus 


and the single upper cartilage in Notorhynchus. In my paper of 1941 I have given 


some evidence for the opinion that Hexanchus and Notorhynchus are closely 


allied genera. This statement and the shape of the upper labial of Notorhynchus 
indicate that this labial is developed through a fusion of the two upper labials 
in Hexanchus, the lower process then representing the anterior upper cartilage 
in Hexanchus and in other sharks. But it must be pointed out that as long 
as the embryological development of the labials of Notorhynchus is still un- 
known, this conclusion is somewhat uncertain. 

In the Batoidea true labial cartilages occur only in Rhinobatidae and in 
Torpedidae. In Rhinobatidae there it but one labial present on each side. This 
one is situated immediately below the skin in the labial fold at the mouth 
angle. This labial cartilage can scarcely be homologous with that posterior 
labial which is found in Narke, and which will described below. In Narke 
japonica there are three labials present, two anterior and one posterior. The 
two anterior cartilages are broad plates meeting at the mouth angle. The 
upper of them is dorsally deeply forked, the lower is triangular with the base 
of the triangle ventrally. The posterior cartilage lies deep in the tissue covered 


laterally by the adductor mandibularis | (LUTHER, 1909, a) and with its dorsal 
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end at the base of the great articular process of the palato-quadrate’ and with 


its ventral end embedded in the very strong connective tissue on the lateral 
surface of the mandible. This cartilage could hardly correspond to the labial 
cartilage of the Rhinobatids, and must provisionally be considered to be a 
special torpedid cartilage.” 

There is thus a number of selachian conditions which can be used for 
explaining those in the Holocephalians. 1. The condition in Stegostoma and in 
Orectolobus, 2. in Hexanchus and Notorhynchus and 3. in Narke. 

1. The chain of three cartilages in Stegostoma might be compared with the 
three cartilages in Chimaera. In such a case the upper cartilage of Chimaera 
should answer to the so-called premaxillary cartilage or anterior upper labial 
in Stegostoma. As, however, it has been stated that the Chimaeroid cartilage 
consists of a number of separate cartilages, this explanation must be rejected. 
This conclusion involves the statement, very important for the question, that 
the upper cartilage (prelabial + premaxillary + prenasal) in Chimaera is 
probably not represented at all in Selachians. (See further below. ) 

2. From the preceding paragraph it seems at once clear that the selachian 
labial cartilage apparatus must be compared with the two lower cartilages of 
the chain in the Holocephalians, viz. with the upper and lower maxillary 
cartilages. In Hexanchus two upper cartilages lie close together. On the side 
where the two cartilages come in contact with one another each cartilage has 
a corresponding notch, so that a foramen” is formed between them. In 
Notorhynchus the two cartilages seem to be fused, the vestige of the fusion 
being represented by the deep concavity of the upper end of the cartilage 
plate. In Callorhynchus the upper cartilage has a stout process extending 
dorsofrontad. This process is basally pierced obliquely by a wide canal. The 
existence of this canal may possibly indicate that the process is secondarily 
fused on to the posterior border of the upper maxillary cartilage. This inter- 
pretation is strongly sustained by the fact that the corresponding cartilage of 
Rhinochimaera is composed of an anterior rodlike portion and a posterior 
flat part, the two parts being separated by a deep groove. There are separate 
articular pits for each of these parts. In Chimaera also the shape of the upper 
maxillary cartilage suggests that it is a composite structure. The preceding 
discussion thus seems to result in the theory that the proximal cartilage 
(mx. sup.) of Chimaeroids corresponds to the two upper labials in the sharks, 
the distal to the lower labial. 

3. In Narke the forked upper labial apparently corresponds to the forked 
upper labial in Notorhynchus and the two upper labials in sharks, and there- 
fore also to the upper labial in the Chimaeroids. 

Now the question arises: Which parts of the holocephalian upper labial 


1 In the fig. 56 of my paper of 1942 this cartilage has been placed too far in front. 
2 In Torpedo there are no labials at all. 


119 


LJ @ 
OA? 


NILS HOLMGREN 


correspond to the two upper labials in sharks? As the original (ontogenetical) 
position of the anterior upper labial in sharks is behind the posterior upper 
labial, it seems probable that this location has been retained in the Holo- 
cephalians and that the “anterior upper labial’ has fused on to the posterior 
margin of the posterior upper labial and not shifted to the adult position in 
front of it before fusing. It is most probable that the same was the case in 
Narke. 

The posterior labial cartilage in Narke is a riddle. Its deep position without 
any relation to the lips, makes it probable that it does not belong to the series 
of normal labial cartilages, the more so as this series is already complete with 
the two already described upper and lower lip cartilages. Thus it is necessary 
to look for another explanation. The fact that it is partly embedded in the 
tough connective tissue mass covering the lateral surface of the lower jaw 
suggests that it belongs to the same group of cartilages as the ventral cartilage 
series of the lower jaw of the Chimaeroids, as a so-called premandibular 
cartilage (postmandibular or ponticular). 

If the superior and inferior maxillary labial cartilages of the Holocephalians 
correspond to the labial cartilages in sharks, what then is the great complex 
of pedicle, premaxillary, prenasal, prelabial and paired rostral rod cartilages ? 
The last named have already been compared with the rostral appendices in 
rays (p. 206), but this does not fully explain their morphology as the latter 
are left unexplained. 

GEGENBAUR had already (1872) advanced the theory that the two sets of 
labial cartilages of sharks were homodynamous with two premandibular 
visceral arches. PARKER (1878) expressed the opinion that they were extra- 
branchial arches and BALFouR (1885) that they were rudiments of a suctorial 
mouth. FURBRINGER (1903) does not accept GEGENBAUR’s theory of the labial 
cartilages, which he has found to be present in other fish groups than in 
Selachians. According to SEWERTZOFF (1917) the labial cartilages represent 
the third and fourth prebranchial arch in Petromyzon, and not, as DE 
(1937) maintains, the fourth and fifth (posterior and anterior lateral car- 
tilages). In Petromyzon SEWERTZOFF found five arches in front of the first 
branchial arch, i. e. the hyoid and the mandibular arch and three premandibular 
arches, of which the two posterior should be homodynamous with the labial 
cartilages in Selachians. In Myxine | have previously shown that there are 
two different sets of arches, viz. the internal and the external. The internal 
arches continue frontally in the pharyngeal basket which NEUMAYER homo- 


logized in detail with parts of the skeleton at the anterior end of the head 


of Petromyzon. If this homologization is correct it would follow that the 


4 


latter skeleton is an external skeleton, independent of the segmentation of 
the head. This conclusion is sustained by the fact that the facialis nerve, the 


ramus mandibularis V and maxillaris VII nerves in Ammocoetes run inside 
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the mucocartilage rudiments of the "hyoid” and ”’mandibular” arches. In the 

adult Petromyzon the facialis nerve lies inside the "hyal’ arch and the 

trigeminal nerve (except the profundus) inside the subocular arch. In addition, 

the apicalis branch runs inside the posterior and at the ventral border of the 
anterior lateral plate. 

A remarkable difference between sharks and Holocephalians is that the 
V.2 nerve of the former is exclusively sensory, whereas that of the latter also 
contains motor elements. This difference is connected with the fact that there 
is a labial musculature present in the Holocephalians which is generally lacking 
in Selachians. There are, however, in some sharks insertions of muscles in 
the labial cartilages. In Heterodontus (LUTHER, 1909) fibres of the musculus 
preorbitalis are inserted into the upper end of the posterior upper labial car- 
tilage. In Pristiurus, Mitsukurina and Mustelus insertions may also be present 
into the labial cartilage. LUTHER (1909) considers such insertions as secondary. 
In Chlamydoselachus a labial musculature was described by ALLIs (1923) 


3): 
The anterior upper labial lies directly upon the latero-ventral surface of the 


musculus levator labii superioris, strongly attached to it by connective tissue.” 
This connection is probably a secondary. To the internal surface of approxi- 
mately the middle of the posterior upper labial are attached a few fibres of 
the m. adductor mandibulae, and into the internal surface of its posterior 
portion is inserted the tendinous end of the m. levator labii superioris. The 
lower labial gives attachment, at its hind end, to the tendon of the m. pro- 
tractor anguli oris and sometimes to a few fibres of the adductor muscle 
(ALLIS, 1923). In the sharks all labial muscles are innervated by the V.3 
nerve. 

According to LUTHER (1909) the following muscles are inserted into the 
labial cartilages of the Holocephalians. 1. m. levator anguli oris anterior 
with origin in front of the orbit dorsally and insertion partly into the pre- 
labial cartilage partly into the upper maxillary cartilage (Callorhynchus) or 
else the upper end of the lower maxillary cartilage. 2. m. levator prelabialis, 
origin together with the preceding and insertion into the prelabial cartilage. 
3. m. labialis anterior from the upper end of the prelabial cartilage to the 
upper maxillary cartilage. 4. m. levator anguli oris posterior: origin below 
that of the levator anguli oris anterior; insertion: chiefly into the so-called 
premandibular cartilage and in the labial fold, with a weak branch to the 
lower maxillary cartilage (Callorhynchus, LUTHER). In young specimens of 
Chimaera the muscle is inserted in the labial fold, without insertion into the 
labial cartilage. 5. m. labialis posterior originates in Callorhynchus on the 
posterior process of the upper maxillary cartilage and is inserted into the 
so-called premandibular cartilage and the skin of the mouth angle. In 
Chimaera it is inserted into the superficial aponeurosis of the mandibula. 
6. m. labialis inferior originates in Callorhynchus ventrally in the middle of 


I2I 


V i. 
A+ 
4 
OA? 
a, 


NILS HOLMGREN 


the mandibula and is attached to the premandibular cartilage. In Chimacra 
it is inserted partly into the tendon of the m. levator anguli oris posterior, 
partly into the lower end of the maxillary cartilage. 

The three first-named of these labial muscles are innervated from the second 
trigeminal (V. 2), the three others from the third trigeminal branch (V. 3). 

In Petromyzon the trigeminal complex also consists of three branches, 
a supraorbital, an infraorbital and a mandibular. The supraorbital seems to 
corresponds to the profundus ganglion and nerve in Selachians’ and is exclu- 
sively sensory. The second and the third contains sensory as well as motor 
elements. 

Exclusively sensory components of the second trigeminal branch are the 
n. suborbitalis and subpharyngeus, which correspond to the sensory n. maxillaris 
in fishes (TRETJAKOFF, 1927). The motor components of the subocular nerve 
(V.2) (n. apicalis) innervate the following muscles: m. annularis, tendino- 
apicalis, lingualis proprius, apicalis lateralis and tecto-lateralis. These muscles 
of the adult correspond to the m. buccalis anterior externus and internus of 
the Ammocoetes-larva (SEWERTZOFF, 1916). The m. basilaris, tecto-spinosus 
anterior and posterior and spinoso-copularis are also innervated from the 
subocular nerve (n. basilaris). They correspond to the m. buccalis posterior 
superficialis (SEWERTZOFF). TRETJAKOFF (1927) says that none of these 
muscles have counterparts in fishes. 

The mandibularis in fishes has motor and sensory components. The same 
is the case in Petromyzon, where the motor components are the n. supra- 
pharyngeus, the velocranialis and the mandibularis proper. The muscles inner- 


vated by these nerves are all connected with the mandibular arch or with the 


n. velocranialis and perhaps suprapharyngeus (TRETJAKOFF). The motor 


components innervate in fishes the masticatory musculature and some muscles 
of the floor of the mouth cavity. 

All those muscles which are innervated by the suborbital branches of the 
trigeminal (V.2) of Petromyzon belong to the prenasal skeleton. In fishes 
usually no such muscles are present, only with the remarkable exception of 
the Holocephalians, in which a group of three muscles are innervated from 
the trigeminal 2. These muscles are all related to the dorsal portion of the 
labial cartilages, whereas those muscles which are innervated from the trige- 
minus 3 belong to the ventral portion of “labial cartilages”. 

From this statement it seems possible to draw a conclusion, viz. that if the 
complicated system of cartilages of Petromyzon is at all comparable with 
anything hitherto known in fishes, the comparison must be made with the 
dorsal labial cartilages, especially in Holocephalians. If it really is true, as 
SEWERTZOFF believes, that the two labial cartilages in sharks represent the 


t Apparently a rudimentary lateralis component is also present, but no lateral sensory 
organs belonging to this component occur. 
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anterior pillar of the subocular arch and the posterior lateral plate respectively 


of Petromyzon, then lateral rostral’ rods, pedicle, prelabial, premaxillary 


and prenasal cartilages in Holocpehalians must represent the plates in the 
rostral skeleton in Petromyzon, except the anterior pillar of the subocular 
arch and the posterior lateral plate. 

It is impossible to decide with any certainty which cartilage in the two 
groups are homologous, or if there are any homologies at all. Perhaps it will 
be possible to do so when the holocephalian development is once known in 
detail and when the metamorphosis of Petromyzon has been better investigated 
than hitherto. The following attempt at an homologization must thus be made 
under many assumptions and with every reservation. Much of it is pure 
guesswork. 

The subsequent discussion must be preceded by some statements or as- 
sumptions. 

1. The olfactory organ was primarily paired in the ancestors of Petromyzon. 
This statement is made according to the interpretation of TRETJAKOFF (1915) 
and SEWERTZOFF (1917). 

2. The buccal skeleton is differentiated in a single mass of mucocartilage 
lying on the sides and in front of the olfactory capsule. This mass is re- 
presented by the rostro-dorsal plate in the Ammocoetes larva (HOLMGREN 
and STENSIO, 1936). 

3. The subocular arch and the posterior lateral plate are extravisceral skeletal 
structures. 

4. The anterior lateral plate is formed in close contact with the lining epithe- 
lium of the buccal cavity and must be considered to be a visceral arch com- 
parable with an internal visceral arch (i.e. a premandibular arch). 

5. The buccal part of the skeleton was originally much shorter then in the 
Petromyzon of to-day. This is a concequense of the conditions in Ammocoetes 
and in the metarmorphose stage described by myseif (HOLMGREN and STENSI0, 
1936). The development of the suctorial mouth excessively prolonged the 
buccal skeleton. 

6. It is assumed? that the arterior and posterior labial cartilages of Selachians 
correspond to the posterior lateral plate and the anterior pillar of the subocular 
arch (according to SEWERTZOFF, 1917) but so that the anterior labial cartilage 
corresponds to the pillar, the posterior to the posterior lateral plate (compare 
p. 248 of this paper). 

In the Petromyzonts the buccal skeleton is found in front of the nasal aper- 
ture, in Holocephalians laterally or caudolaterally to the nasal apertures: If 
we accept a general homology between the two systems of cartilages, how 
can we then explain their different relation to the nose? There must have 


1 This assumption is doubtless somewhat hazardous, and exclusively founded upon 
SEWERTZOFF’s interpretation. 
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been a shifting of the nasal sacks frontad or of the buccal cartilages caudad. 
In either case this shifting must have been prevented by the unpaired dorsal 
cartilages. Therefore the precondition for this shifting must have been that 
the unpaired cartilages became or were originally paired, whether the shifting 
proceded from in front backwards or vice versa.’ In both cases the buccal 
cartilages all became lateral and caudal in relation to the nasal apertures. In 
paragraph 5 we have assumed that the buccal skeleton of Petromyzon is 
strongly lengthened secondarily. Were it shorter, the buccal skeleton after 
the shifting would chiefly be located laterally to the nasal opening and the 
nasal sac. As the nasal capsule is always strongly united with the anterior 
trabecular commissure of the ethmoid plate, it is most probable that the 
shifting took place from in front backwards (or vice versa) and that the 
paired buccal cartilages moved caudad to a level with the nasal aperture or 
to behind it. There should consequently be three dorsal cartilages on each 
side of the aperture. The two lateral cartilages (anterior and posterior lateral) 
must naturally have followed the shifting of the dorsal ones, and the anterior 
pillar of the subocular arch must have also been influenced. The number of 
buccal cartilages would then amount to 6 or 7 (if the stylet cartilage is taken 
into account) on each side. In Chimacra there are 5 (6°), in Rhinochimacra 


7 (or 8 if a small cartilage in the papillar inner 


5 (6°) and in Callorhynchus 
lip is counted). If the pedicle of the prelabial cartilage is considered to be an 
independent part of the prelabial cartilage (as it really is in Callorhynchus), 
Chimaera and Rhinochimaera have the same number of cartilages as Petro- 
myzon, viz. the pairad rostral rod cartilage, the prelabial and the premaxillary 
(dorsally) and the pedicle, the anterior upper and the posterior upper maxillary 
cartilages. The following daring comparison can then be ventured: 
anterior dorsal plate premaxillary cartilage 
Petromyzon: annular cartilave Holocephalian: prelabial + prenasal cartilage 


posterior ,, paired rostral rods 


anterior lateral plate x pedicle 


posterior ,, anterior upper maxillary cartilage 
anterior pillar of the x. posterior 
subocular arch 


lower maxillary cartilage 


Amongst the holocephalian cartilages may also be counted a small cartilage 
rod found in Callorhynchus in the tough connective tissue of the papillar field 
bordering the upper jaw and the cartilage / (of ALtis). These cartilages may 
perhaps represent the stylet cartilage in Petromyzon. 


1 The posterior dorsal plate of Petromyzon is in reality paired, as it forks frontally 
as well as caudally. The limbs of the posterior fork are, moreover, intimately connected 
with the lateral corners of the ethmoid commissure of the trabeculae. Further, the anterior 
dorsal cartilage is caudally deeply concave, its ventro-caudal corners extending considerably 
in a ventro-caudal direction. In the metamorphosis stage the annular cartilage is open 
ventrally. 

2 If the cartilage ] of ALtis’ description (1917) is taken into account. 
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Fig. 54. 


Remarks to the preceding evolutional diagram. 


In the preceding pages some material has been gathered, that could be used 
for a diagram (Fig. 54) of the phylogenetical development of the lower fish 
types. To this diagram must be remarked expressively, that it is an attempt 
only and that the writer is quite aware that objections are possible almost 
against every part of it, as is about always the case with similar diagrams. 
The arrangement of the Agnatha’ has been made only tentatively and is partly 

1 Unfortunately the Coelolepids are too little known as to be considered phylogenetically. 
Their apical mouth seems to have been of a gnathostome type. Their placoid scales are 
of a selachian type and one could suspect that they had other selachian characters. (Were 
they ancestral selachians ?) 


17 A. Z. 1942, 
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made with regards to the sensory line system (Heterostraci, Tremataspis, 
Cephalaspidae and Petromyzon), partly to the position of the eyes in relation 
to the pineal and the olfactory organs (Anaspida, Petromyzon), to the occurence 
of homologues of the lower jaw (Petromyzon, Myxine, Anaspida?) and to 
the ontogenetical occurence of a palato-quadrate (Mysxine). The lower jaw 
complex in Myxinoidea and its great agreement with that in Antiarchi and 
agreements of the sensory line system of Antiarchi and Cyclostomes are the 
reasons, why I have given to the Antiarchi a position at the bottom of the 
gnathostome stock, connected with the ”Agnatha’ by an hypothetical pre- 
Antiarchian group, from which the Antiarchi as well as the Arthrodires have 
evolved. Of the latter the Ptyctodontida seem to have preserved a greater 
number of antiarchian characters than the rest of the Arthrodira. Therefore 
| have placed them near the hypothetical pre-Antiarchi. The Bradyodonti and 
the Holocephali 1 think are derivable from the Ptyctodonta. The Acanthaspida 
and the Petalichthyidea probably are nearly related groups. Whether the 
Rhenanida really are derivable from Petalichthyidea seems doubtful for instance 
because of the double ethmoidal commissure (STENSIO) in the former, which 
reminds of the double commissure in the Antiarchi. The Batoidei have so 
much common with the Rhenanida that I can not doubt their near relationship, 
but on the other hand they also have much common with Holocephalians 
which, however, probably belong to the Ptyctodont branche. The Acanthaspida 
and the Brachythoraci always have been considered nearly connected. I can 


not doubt the near relationship between the Sharks, the Acanthodei and the 


Brachythoraci, manifested by numerous common characters, discussed in pre- 


ceding pages. 
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EXPLANATION 


“ac”, angle ”ac” of de Beers description. 
a.car.int., arteria carotis interna, 

a.c.v., anterior cerebral vein, foramen. 
Adl., anterior dorsolateral plate. 

a.dors., dorsal aorta. 

a.eff.hy., arteria efferens hyoidei. 

a.eff.t., first efferent branchial artery. 
Al., anterior lateral plate. 

Ant.Bas., anterior basal. 

Ant.Os., 
a.0., aortic groove. 


anterior ossicles. 


a.oph., arteria ophthalmica magna. 


a.psb., 


afferent pseudobranchial artery. 


Art.pq., articulation of the palato-quadrate. 


art.f., articular facet? 

aud., auditory capsule. 

Avl., anterior ventro-lateral plate. 
Ba.Br.1., first basibranchial. 
Ba.Hy., basihyal. 

Bas., basal of the dorsal fin. 
b.olf., bulbus olfactorius, 

Br., branchial chamber. 

Br.1., first branchial arch. 
Br.1-5., branchial arches. 

bi.p., basitrabecular process. 
C., central plate. 

carot., carotis interna, foramen. 
c.c., cranial cavity. 

c.com., carotis communis. 
Cer.Br.I.IT., Ceratobranchialia I and II. 
Cer.Hy., ceratohyale. 

c.ext., carotis externa. 

chalc., chalcified cartilage. 

ch., notochord. 

c.hy., ceratohyal. 

c.ant., carotis interna (foramen). 
cir., semicircular pit-line. 


OF LETTERINGS. 


Circ.Or., sclerotic bone. 

cl., lateral central plate. 

Cn., centro-nuchal plate. 

co.c., cornual cartilage. 

cont.c., communicating canal between cranial 
cavity and preorbital canal. 

cr., crista supraorbitalis. 

cr.cav., cranial cavity. 

cr.ol., crista occipitalis lateralis. 

cr.sp., cranio-spinal process. 

d., endolymphatic duct. 

d.c.c., dorsal cranial cavity. 

d.end., ductus endolymphaticus, foramen. 

d.i.o., dorsal infraorbital line. 

Dor.Os., dorsal ossification. 

Dsp., dorsal spine. 

d.IX., dorsal branche of IX. 

E., ethmoid side wall. 

E.br.1.2., Extrabranchiale 1 and 2. 

ect.p., ectethmoid process. 

Emd., extramandibular plate. 

end., endolymphatic duct, foramen. 

ep., epiphysis. 

Ep.Br.1., first epibranchiale. 

Ep.Hy., epihyale. 

e.p.s.b., efferent pseudobranchial artery. 

est., eyestalk. 

et.c.I., dorsal ethmoidal commissure. 

et.c.lI., ventral ethmoidal commissure. 

ext., extrascapular plate. 

e. xt., carotis externa, foramen. 

f.hyp., hypophysial foramen. 

”F.R.Ao.”, foramen for the radix aortae. 

f.u.n., vena nasalis, foramen. 

hm., hyomandibula. 

hmd.+j.v., hyomandibular nerve and jugular 


vein, foramen. 
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hm.VII., hyomandibular foramen. 
h.t., horny tooth. 

Hy.,hy., hyoid arch. 

hy.co., hyoid copula. 

Hyp.,hyp., hypophysial foramen. 

Hyp.Br.1., first hypobranchial. 

hyp.d., hypophysial duct. 

hyp.t+-carot., hypophysial and carotis foramen. 
Hyp.Hy., hypohyal. 

hyp.hy., hypohyal. 

ifc., infraorbital canal. 


Ifg., inferognathal. 


int.nas., internasal plate. 
1.01., infraorbital line. 
i.0.1.J., dorsal infraorbital line, according to 
STENSIO. 
1.0.l.J7., ventral infraorbital line, according to 
STENSIO. 
.S., interorbital septum. 
sept., interorbital septum. 
jugular vein, foramen. 
b., lateral anterior basal. 
lat., lateral canal. 
Lat.Oc., lateral ossification. 
lb., labial cartilage. 
l.c., lateral commissure. 
icg., lateral line. 
Lp., lateral plate. 
L.rostr., lateral rostral rod. 
lymph., lymphatic body. 
m.a.b., medial anterior basal. 
Mand.Ant., 


Mand Post., posterior part of mandible 


anterior part of mandible 


Vand. ray., mandibular rays. 
Mand.Spl., mandibular splint. 
m.b., middle basal. 
Md.,md., 
Mdp., 
md.V.a., mandibularis anterior V. 
md.V .p., 
Me., 


m.f., 


mandible. 


mediodorsal plate. 


mandibularis posterior V. 
mental plate. 

mandibularis foramen. 

Mk., meckelian cartilage. 

m.o.s., musculus obliquus superior. 
mpg., 


m.r., medial rostral rod. 


middle pitline. 


m.r., mandibular ray (symplectic). 
m.rostr., (medial) rostrum. 
mv., internasal wall. 


mx.inf., maxillaris inferior cartilage. 


mx.sup., maxillaris superior cartilage. 
mx.V., n. maxillaris V. 

N4,2,3, Occipital nerves, foramina. 
N., nasal capsule. 

N., nuchal plate in fig. 36 A. 
na., nasal opening. 

nac., nasal capsule. 

nas.,Nas., nasal aperture. 
nas.b., nasal sac. 

nas.c., nasal cartilage. 

nas.d., nasal duct. 

nas.s., nasal sack. 

nas.v., nasal vein, foramen. 
ncp., nasal capsule. 

np., nasal pit. 

n.pal., palatine nerve, foramen. 
N.,Nu., nuchal plate. 

Oc.N. 


olf., nasal capsule. 


foramina for occipital nerves. 


o.n.v., orbitonasal vein, foramen. 

opht.gr., groove for ophthalmic nerve. 

Opl.,Opl(x)., opercular plate. 

op.VIT., 
foramen. 

op.VIL.Db., 
branch, 

op.VII+prof., 


fundus, foramen. 


ophthalmicus  superficialis VII, 


ophthalmicus superficialis VII] 

foramen. 

ophthalmicus VII and pro- 

orb., orbit. 

orb.a., foramen for branch of orbital artery 
or orbital artery. 

orb.s., interorbital septum. 

orp., primary oral line. 

Vi.c., 

pal., palatine nerve, foramen. 


Pal.Bas.Art., 


pal.n., palatine nerve, foramen. 


otic canal. 


processus orbitalis. 

Pal.Qu.ant., palatine part of the palato- 
quadrate. 

Pal.Qu.Ot., 


externus). 


"otic process” (processus oticus 


Pal.Qu.post., quadrate part of the palato- 
quadrate. 

Pan., paranuchal plate. 

p.e., posterior eminence. 

ped., pedicle cartilage. 

Ph.Br., pharyngobranchial. 

ph.hy., pharyngohyal. 

Pi., pineal plate. 

pic., pineal foramen. 
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pim., pineal pitline. 

pin1,pinz, pineal pitlines. 

p.l., perichondrial layer. 

Pm., paranuchal-marginal plate. 

p.md., postmandibular plate (submandibular 
bone). 

Pmg., postmarginal plate. 

pm, primary mandibular line. 

poc., preopercular line. 

p.occ., posterior occipital bone. 

p.o.l., primary oral line. 

pont., ponticular plate (subhyoid bone). 

p.o.p., postorbital process. 

Post.Orb.Col., postorbital column. 

Pp.,Pp(y)., postpineal plate. 

pp., posterior pitline. 

Pq.,pq., palato-quadrate. 

Pqr., anterior part of the palato-quadrate. 

p.r., paired rostral rod. 

pr.ant., antorbital process. 

pr.b.pt., basitrabecular process. 

pr.b.r and 2., first and second prebranchial 
arch, 

pr.l., prelabial cartilage. 

Prl., prelateral plate. 

pr.lab., 

Prm., premedian plate. 


prelabial cartilage. 


pr.md., premandibular cartilage. 

pr.md.a., anterior premandibular cartilage. 
pr.md.pr., premandibular process. 

pr.mx., premaxillary cartilage. 

prn., prenasal cartilage. 

prn.pr., prenasal process. 

Pro., preorbital cartilage or bone. 

prof., profundus nerve, (foramen). 


prof.ext., n. profundus externus, foramen. 


prof.int., n. profundus internus, foramen. 


prof.l., profundus line. 
pr.p., preorbital process 
pr.pec., processus antorbitalis 
pr.po., 


pr.r., "rostral process”. 


postorbital process. 


p.s.b., pseudobranchial artery, foramen. 
p.sym., postsymphysial plate. 

ptc., postotic line. 

Pto., postorbital plate. 

Pto.+M., postorbital + marginal plate? 
Py., infraprelateral plate. 

R., rostral plate. 


r.pr., rostral process. 

Sb.1,2, plates of the submandibular series. 
Sbm., postsymphysial plate. 

Sclr.1,Sclr.2, sclerotic bones. 


se., subocular elevation. 


Sg.1,Sg.2. Superognathals I and II. 

Shi, She, Shm., plates of the subhyoidean 
series. 

S.ju., jugular vein groove. 

Sm., semilunar plate. 

s.n.c., subnasal cartilage. 

soc., supraorbital canal. 

s.o.d., subocular depression. 

S.oc.cl., subocular shelf. 

s.o.l., supraorbital line. 

so.p., supraorbital process. 

Subocular shelf. 

Sp., spinale. 

Spi., spiracle. 

Spir., location of the spiracle. 

Sp.oc., 


s.r.a., sulcus radix aortae. 


spinoccipital nerve, foramen. 


stc., supratemporal commissure. 

sy.c., symphysial cartilage. 

s.w., side wall of the cranial cavity. 
tel., telencephalon. 

tent., tentacle. 

trab., trabecula. 

tr.olf., 

u.b., unpaired bone. 
chalc., 


ventral aorta. 


tractus olfactorius. 
unchalcified cartilage. 


1.c.c., ventral cranial cavity. 
v.c.p., vena cerebralis posterior. 
v.hy., vena hyoidea. 
1.0., ventral infraorbital line. 
jug., V.Ju.,v.j.. vena jugularis (foramen). 
1md., vena mandibularis, 
pit., vena pituitaria. 
v.sub.p.orb., vena subpostorbitalis. 
ITI., opticus, foramen. 


V.+VII., trigeminus and facialis, foramen. 


oculomotorius, foramen. 

V: ggl., trigeminus-ganglion, 

VII., facialis, foramen. 

VIT: ggl., facialis ganglion. 

Viln., facialis nerve. 

FX., glossopharyngeal nerve, foramen. 


X., vagus nerve, foramen. 
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DECKKNOCHEN UND ZAHNE DER 
OSTEOLEPIS UND DIPTERUS 


A. P. BYSTROW 


(mit 18 Textabbildungen.) 


Das mir zur Verftigung stehende Material aus dem Mitteldevon des 
Leningrader Gebiets (Fluss Slawjanka, Dorf Marjino) und aus den syn- 
chronen Ablagerungen Schottlands gestattete mir, recht eingehend die Struktur 
der Deckknochen von Schadel und Zahnen des Osteolepis macrolepidotus 
und des Dipterus valenciennesii zu studieren. 

Die Untersuchungen der Knochen und Zahne von Osteolepis aus den 
Devonablagerungen der Sowjetunion stellen keine grossen Schwierigkeiten 
dar, da die dunkelbraune Farbung der Fossilen Reste dieses Crossopterygiers 
vom Fluss Slawjanka es gestattete, an den Schliffen Einzelheiten zu unter- 
scheiden, die bei hellerer Farbung weniger auffallend gewesen waren. 

Das Studium von Osteolepis und Dipterus aus den Devonablagerungen 
Schottlands erwies sich aber als recht schwierig, da hier die Knochen der 
Fische tiefschwarz gefarbt waren. Dies erforderte die Herstellung sehr feiner 
Schliffe. Jedoch waren auch solche Schliffe nicht selten ganz unbrauchbar, da 
die Feinheit der Schliffe weitaus nicht immer die dunkle Farbung des Pra- 
parats aufwiegt. Dies alles veranlasste mich, aus jedem Schadelfragment 
mehrere Dutzend Schliffe herzustellen, unter denen ich eine gentigende 
Anzahl vollig brauchbarer Praparate zur Aufklarung aller Finzelheiten der 
mich interessierenden Strukturen zu finden hoffte. Diese Art des Ansammelns 
von Material war vollig gerechtfertigt, wenn sie auch selbstverstandlich viel 
Mithe machte und Zeit in Anspruch nahm. 

Ich betrachte es als meine Pflicht, D. W. Onsrucnev fiir das mir zur 
Verfiigung gestellte Material und fir wertvolle Ratschlage bei dessen Bear- 


beitung meinen aufrichtigen Dank auszusprechen. 
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Deckknochen. Bekanntlich wurde die Struktur der Schadelknochen 
dieser Form der Crossopterygier zum erstenmal von PANDER (1860) unter- 
sucht. Er gab eine Beschreibung heraus und verOffentlichte die erste Abbildung 
der vertikalen und horizontalen Schnitte ihrer Knochen. Die relativ geringen 
VergrOsserungen, unter denen PANDER die Knochen von Osteolepis studierte 
und abbildete, geben keine gentigend deutliche Vorstellung von gewissen 
Einzelheiten ihrer Struktur. 

Viel genauer studierte Gross (1930—33—35) die Knochen von Osteolepis. 
Dabei verfertige er, ebenso wie PANDER, horizontale Schnitte durch die 
Aussenschicht der Deckknochen. Das Verfahren von Gross zur Abbildung der 
von ihm an den Schliffen beobachteten Bilder muss jedoch als ungeeignet 
betrachtet werden. Die Zeichnungen von Gross geben keine genaue Vor- 
stellung vom komplexen Bau der oberflachlichen Schicht der Schadeldeck- 
knochen von Osteolepis. Daher hielt ich es ftir angezeigt, die Arbeiten von 
PANDER und Gross zu wiederholen und eine Serie ebensolcher horizontaler 
Schliffe herzustellen, den Knochenbau aber mit etwas mehr Einzelheiten 
darzustellen. 

Die Aussenflache der Schadelknochen und Schuppen des Osteolepis ist 
bekanntlich mit einer Schicht sehr eigenartiger Hautzahne bedeckt. Diese 
Schicht wurde von Gross sehr treffend als ’ Hautzahnparkett”’ bezeichnet. 

In dem Schliff, der einen vertikalen Schnitt durch den Schadelknochen von 
Osteolepis macrolepidotus darstellt, ist eine Reihe dieser Hautzahne deutlich 
zu sehen. (Abb. 1). Jeder Hautzahn ist pilzformig, an der Basis verengert 
und nach oben zu verbreitert. Die Hauptmasse eines solchen Hautzahnes 
besteht aus Dentin (z — Abb. 1). Vom Knochen her tritt in die Basis des 
Hautzahns ein breiter vertikaler Kanal, der dessen. Pulpahohle darstellt 
(p —- Abb. 1). Vom oberen Ende dieses Kanals verzweigen sich seitliche Aste. 


In jedem solchen Hautzahn schwankt die Zahl dieser Aste zwischen 3 und 6. 


Vom Pulpakanal und seinen Asten nach oben zur ausseren Flache und seitlich 
zur Seitenflache des Hautzahns hin verzweigen sich feine Dentinrohrchen. 
Die aufwarts gerichteten Rohrchen verlaufen mehr oder weniger parallel. 

Die etwas gewolbte obere Flache des Hautzahns ist mit einer ziemlich dicken 
Schmelzschicht bedeckt. An den Seitenflachen des Hautzahns ist diese Schicht 
unvergleichlich diinner. Nach unten zu reicht sie bis zur verengerten Haut- 
zahnbasis. Abb. 1 stellt die Schmelzschicht an den Seitenflachen der Haut- 
zahne viel dicker dar, wie sie in Wirklichkeit ist. In einigen Fallen ist sie 


hier bloss mit grosser Muhe zu sehen. 
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Abb, 1. Vertikaler Schnitt durch den Schadeldeckknochen des Osteolepis. a, b, c, d, e, f 
— Niveaus der horizontalen Schnitte von Abb. 2. g — canalis anastomoticus, k - 
Knochen, p — Pulpakanal, s — Schmelz, z — Dentin (X 300). 


Jeder Hautzahn am Deckknochen von Osteolepis stellt kein vereinzeltes 
Gebilde dar: er ist mit seinen Nachbarn verwachsen (Abb. 1). Die Zahl 
solcher Verwachsungen schwankt meist zwischen 3 und 6. In den Zwischen- 
raumen zwischen den Stellen der Hautzahnverwachsungen befinden sich an 
der Oberflache des Knochens Porenoffnungen. 

Somit gewinnt jeder Hautzahn eine sternartige Form; dabei schwankt die 
Zahl seiner ’’Strahlen” zwischen 3 und 6. Ofters sind Hautzahne mit 4 bis 5 
”*Strahlen” anzutreffen. Diese Struktur der Elemente des Hautzahnparketts 
ist ganz deutlich an der Serie horizontaler Schliffe zu sehen (Abb. 2 A, B, C). 

Wenn man einen horizontalen Schnitt durch den obersten Abschnitt des Haut- 
zahns unmittelbar unter der Schmelzschicht fuhrt (A — Abb. 1), so sind auf 
dem Schliff die runden Poren gut zu sehen, die zur Aussenflache hin zwischen 


den einzelnen Hautzahnen gedffnet sind. Die Wande dieser Offnungen sind 


mit Schmelz bedeckt (s — Abb. 2 A). Das ganze Dentin (z) zwischen den 


Poren ist von zahlreichen vertikal verlaufenden Dentinrodhrchen durchsetzt. 
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Abb. 2. Horizontale Schnitte durch die Schadeldeckknochen des Osteolepis auf ver- 


schiedenen Niveaus (siehe — a, b, c, d, e, f auf Abb. 1). g — canalis anastomoticus, 


s — Schmelz, z — Dentin (X 300). 

An den etwas tiefer gefthrten Schnitten (b —- Abb. 1) befinden sich dem 
Durchmesser nach grossere Poren (Abb. 2 B). Ihre Wande sind ebenfalls mit 
Schmelz bedeckt. Im Dentin zwischen den Poren sind regellos Gruppen von 
Dentinrohrchen verstreut. 

An den Schliffen in horizontaler Richtung, die beilaufig durch die oberen 
[enden der Pulpahohlen verlaufen (c — Abb. 1), konnen die Verbindungen 
zwischen diesen Hohlen mit Hilfe anastomotischer Kanale verfolgt werden 

canalis anastomoticus pulpae). Diese Kanale ziehen hin 


innerhalb jeder Dentinbriicke, welche die benachbarten Hautzahne verbindet 


(g Abb. 1). Die strahlenformige Struktur der einzelnen Elemente des 
H 


Pulpahohlen und die von ihnen abgehenden canales anastomotici bilden in 


autzahnparketts ist an solchen Schliffen besonders deutlich erkennbar. Die 


den Hautzahnen schone drei-, vier-, ftinf- und zuweilen sechsstrahlige 
’*Sterne”’ (Abb. 2 C). Von der Pulpahohle und den canales anastomotici ver- 
laufen in der Richtung zu den recht breiten Porenéffnungen zahlreiche Astchen 


der Dentinrohrchen. 
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An den vertikalen Schnitten durch das Hautzahnparkett, in denjenigen 


allen, wo die Schnittflache langs einer der Briicken verlauft, welche zwei 
benachbarte Hautzahne verbindet, ist der anastomotische Kanal ebenso deut- 
lich erkennbar. Meist verbindet er in Form eines langen Bogens das obere 
Ende der Pulpahohle eines Hautzahnes mit einem ebensolchen Pulpaende 
eines anderen Hautzahnes (g — Abb. 1). Aufwarts und abwarts gehen von 
ihm feine Dentinrohrchen ab. 

Die etwas verengerte Basis jedes Hautzahnelements ist fest mit dem 
Knochen verwachsen (Abb. 1). Horizontale Schnitte durch diese Verwachs- 
ungsstellen (d — Abb. 1) gestatten ein Studium der Struktur der Haut- 
zahnbasis. 

Die Basis jedes einzelnen Hautzahnes weist im Querschnitt die Form eines 
Ringes auf und ist aus Knochen aufgebaut, in dem die Héhlen der Knochen- 
zellen gut zu sehen sind (Abb. 2 D). An den vertikalen Schnitten kan man 
meist die Verbindungen zwischen den Enden der Dentinrodhrchen des Haut- 
zahnes und den Asten der Hohlen der in seiner Knochenbasis gelegenen 
Knochenzellen beobachten. 

Die zwischen den einzelnen Hautzahnen gelegenen Poren erweitern sich, 
wie an den vertikalen Schnitten zu sehen ist (Abb. 1), allmahlich nach unten 
zu und sind miteinander auf der Hohe der Knochenbasis der Hautzahne 
durch recht breite Kanale verbunden (Abb. 2 D). Diese Verbindungskanile 
verlaufen unter den Brticken, mit deren Hilfe die einzelnen Elemente des 
Hautzahnparketts miteinander verwachsen sind. Unter der Reihe von Haut- 
zahnen, welche die ganze Aussenflache der Schadeldeckknochen des Osteolepis 
bedecken, liegt eine recht dicke Schicht des spongidsen Knochens, der aus 
einer grossen Anzahl Trabekeln gebildet ist (e Abb. 1; Abb. 2 E). In 
diesen Trabekeln sin Spuren eines mehrfachen Umbaus zu sehen und an 
einigen Stellen konnen wir die typischen Haversschen Kanale mit konzentri- 
scher Aufschichtung von Knochenwachstumslamellen beobachten (Abb. 1). 

Die untere Schicht des Deckknochens ist gebildet aus feinen horizontal 
gelegenen Knochenlamellen, zwischen denen Reihen stark erweiterter Hohlen 
sehr grosser Knochenzellen liegen. Die Verzweigungen dieser Hohlen durch- 
ziehen die Lamellen und anastomosieren mit den Verzweigungen der Hohlen 
der Nachbarreihe. Sowohl an den vertikalen als auch an den _ horizontalen 
Schnitten (Abb. 2 F) durch die untere Knochenschicht ist zu sehen, dass die 
Hohlen der Knochenzellen in der gleichen Richtung dem Wachstum des 
Knochens entsprechend — verlaufen. 

An der Grenze zwischen den spongidsen und den lamellosen Schichten des 
Knochens kann man in vielen [allen Spuren von Zerstorung der lamellosen 
Schicht und Eindringen in diese von Trabekeln der spongidsen Schicht finden 


(Abb. 1). Dies weist zweifellos darauf hin, dass im Prozess des Knochen- 
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Abb. 3. Zahne des Osteolepis. A. Querschliff der Zahne des Unterkiefers. B. Quer- 
schnitt eines Ubergangszahnes (Durchmesser 0,08 mm). C. Querschnitt eines 
Ubergangszahnes (Durchmesser = 0,2 mm). D. Teil der Wand eines Mundzahnes 
(Durchmesser des Zahnes = 0,5 mm). Fz. Fangzahn; Mz. Mundzahne; Uz. Uber- 
gangszahne, s. Schmelz. 

umbaus der obere Teil der lamellosen Schicht allmahlich zerstort und ersetzt 
wurde durch die Trabekeln der spongidsen Schicht. Gleichzeitig erfolgte die 
Aufschichtung neuer Lamellen auf die Unterflache der lamellosen Schicht, 
was dazu fthrte, dass die Dicke der lamellosen Schicht sich fast gar nicht 
veranderte, wahrend die spongidse Schicht allmahlich dicker wurde. 

Zahne. Die Zahnstruktur des Osteolepis wurde zuerst von PANDER (1860) 
beschrieben, nach einem einzigen Praparat — einem Langsschliff durch den 
Zahn. Selbstverstandlich konnte PANDER nach der Untersuchung dieses 
Praparats tuber die Zahnstruktur bloss folgendes sagen: ,,Man sieht eine 
Pulpahohle, die aussere Gestalt des Zahnes nachahmt, und aus ihr die kleinen, 
feinen Rohrchen geschlangelt und sich verastelnd seitwarts und gegen die 
Spitze ausstrahlend.“ 

Ich hatte (1939) die Moglichkeit, die Struktur der Zahne an Querschnitten 
etwas genauer zu studieren und wies das Vorhandensein von Kammschmelz 
beim Osteolepis nach. Es gentigte jedoch auch mein Material aus dem Jahre 
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Abb. 4. Osteolepis. A. Teil der Dentinwand eines Mundzahnes. B. Teil der Dentinwand 
eines Fangzahnes. a. — Aussenschicht kompakten Dentins, b. globulare Schicht, c¢. 


Innenschicht kompakten Dentins (X 600). Die Dentinrohrchen sind nich abgebildet. 


1939 nicht, um mir zu ermodglichen, die Struktur des gesamten Zahnsystems 
von Osteolepis aufzuklaren. Ein nachfolgendes Studium der Fragmente vom 
Unterkiefer des Osteolepis gestattete mir, bei diesem eine ebensolche Diffe- 
renzierung der Zahne festzustellen, wie sie bei allen iibrigen Formen der 
Crossopterygier beschrieben worden war. An dem Material, uber das ich 
augenblicklich verfiige, ist ganz deutlich zu sehen, dass am Unterkiefer von 
Osteolepis ebensolche Mundzahne, Ubergangszahne, Fangzahne und Chagrin- 
zahne vorhanden waren, wie in den Unterkiefern von Glyptolepis, Holo- 
ptychius, Eusthenopteron und Polyplocodus (BysTROW 1939)- 

Die Mundzahne des Osteolepis haben Kegelform und liegen langs dem 
Aussenrand der Kiefer. Am Querschnitt durch ihre Basis (Mz — Abb. 3 A) 
ist deutlich zu sehen, dass die Dentinwand dieser Zahne jeder Faltigkeit bar ist. 
Die Falten fehlen sogar an der Basis selbst des Mundzahnes, an der Stelle, wo 
er mit der Knochensubstanz des Kiefers verwachst. Die Spitze und der Mittel- 
teil des Mundzahnes bestehen aus kompaktem Dentin, in dem Interglobular- 
riume fehlen. Die Raume finden sich in der Dentinwand des basalen Teils 
des Mundzahns; je naher zur Verwachsungsstelle des Zahnes mit dem Kno- 
chen, desto breiter werden diese Raume. An den Schnitten durch den unter- 
sten Abschnitt des Mundzahns ist ersichtlich, dass in seiner Wand drei 
Schichten zu unterscheiden sind. Die Aussenschicht — die erste der Zeit ihrer 
Entstehung nach im Verlauf der Ausbildung des Zahnes — ist gebildet aus 
einer relativ feinen Schicht kompakten Dentins (a — Abb. 4 A). Die zweite 
_— die Mittelschicht — ist mehrmals so dick, wie die erste und ist aufgebaut 
aus einzelnen nicht miteinander verbackenen Kugeln verkalkten Dentins 
(b — Abb. 4 A). Die sog. Interglobularraume zwischen diesen Kugeln waren 
beim lebenden Osteolepis angefullt mit einer Substanz unverkalkten Dentins. 
Die dritte, innere Schicht besteht aus Kugeln, die so fest miteinander ver- 
backen sind, dass sie betrachtet werden kann als eine Schicht typischen kom- 
pakten Dentins (c — Abb. 4 A). 
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Abb. 5. Querschnitt durch die Basis eines Fang- 
zahnes von Osteolepis (Langsachse = 1,25 mm). 
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Der Schmelz aller Mundzah- 
ne ist in der Mitte ihrer Hohe 
mit gut ausgepragten scharfen 
Langskammen versehen (s — 
Abb. 3 D). 

An den Querschliffen durch 
eine aus mehreren Mundzahnen 
bestehende Reihe ist zu sehen, 
dass ihre Wande meist ungleich 
dick sind: gleichzeitig mit dick- 
wandigen Zahnen finden sich 
auch diinnwandige. Ausserdem 
sind zwischen den Zahnen auch 
Liicken an den Stellen heraus- 
gefallener Zahne vorzufinden. 
Alles dies zeugt davon, dass die 
Mundzahne von Osteolepis ei- 
nem ebensolchen Wechsel unter- 
worfen waren, wie dies bei den 


anderen Formen der Crosso- 
pterygier beschrieben wurde 
(Bystrow 1939). Es_ besteht 


kein Zweifel, dass der Wechsel der Mundzahne beim Osteolepis folgender- 


massen vor sich ging: Der junge und daher diinnwandige Zahn verdickte, nach 


dem Anwachsen an den Kieferknochen, allmahlich seine Wand durch Auf- 


schichten vonseiten der Pulpahohle mit neugebildetem Dentin; wenn die Dicke 


der Wand bestimmte Grenzen erreicht hatte, zerstorte der Resorptionsprozess 


den Mundzahn von der Pulpa aus dermassen, dass er ausfiel und im Kiefer 


Platz machte fur den Mundzahn der nachsten Generation. 


Nach innen zu von einer Reihe ausgebildeter Mundzahne liegt im Kiefer 


von Osteolepis eine Gruppe sog. Ubergangszahne. Diese Zahne sind meist 


unregelmassig im Knochen verstreut und haben die verschiedensten Ausmaasse 


(Uz — Abb. 3 A). Der Durchmesser ihrer runden Basen schwankt zwischen 


0,04 und 0,4 mm. Zuweilen erreichen die Ausmaasse der Ubergangszahne fast 


diejenigen der Mundzahne. Den Wanden der Ubergangszahne fehlen, ebenso 


wie denjenigen der Mundzahne, die Falten. 


Die Ubergangszahne sind mit ebensolchen kammartigen Schmelz bedeckt, 


wie auch die Mundzahne (Abb. 3 B, C). 


Die Fangzahne von Osteolepis sind etwa 2 bis 3 Mal grosser als die Mund- 


zahne (I'z — Abb. 3 A). 


Bei den verhaltnismassig jungen Exemplaren von Osteolepis hat die Dentin- 


wand der [Fangzahne keine Faltung; bei manchen 4lteren, also grodsseren 
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Abb. 6 Chagrinzahne von Osteolepis. Vertikaler Schnitt durch den Praearticulare 
(X 300). 


Exemplaren weisen die Fangzahne an ihrer Basis ziemlich gut ausgepragte 
Falten auf (Abb. 5). Die Dentinfalten dringen jedoch nicht tief in die Pulpa- 
hohle ein und der Raum bleibt ziemlich gross. 


Die Interglobularraume in der Wand der Fangzahne sind schwacher ent- 
wickelt, als in den Wanden der Mundzahne. Sie sind bloss an den peripheren 
Abschnitten der Dentinwand ihrer Basis zu beobachten (Abb. 4 B, 5). 

Der Schmelz der Fangzahne ist versehen mit ebenso scharfen Langskammen, 
wie derjenige der Mund- und der Ubergangszahne. Diese Kimme sind beson- 
ders deutlich ausgepragt auf der mittleren Hohe des Fangzahns. Naher zur 
Basis werden sie allmahlich niedriger und verwandeln sich schliesslich an der 
Stelle der Verwachsung des Fangzahns mit dem Knochen in kaum wahrnehm- 
bare Unebenheiten. 

Ich hatte keine Gelegenheit, beim Osteolepis zwei nebeneinanderstehende 
Fangzahne zu beobachten. Man sieht jedoch an allen aus den entsprechenden 
Kieferabschnitten hergestellten Schliffen neben dem gut ausgebildeten Fang- 
zahn die Vertiefung im Knochen, die gewohnlich nach Ausfallen eines von 
zwei Fangzahnen nachbleibt. Dieser Umstand weist deutlich darauf hin, dass 
die Fangzahne beim Osteolepis, ebenso wie bei den tibrigen Crossopterygiern, 


paarig waren und dass sie einander ablosten. 
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Die Chagrinzahne! sind sehr kleine kegelfOrmige Zahne, welche die ganze 
Oberflache des Praearticulare bedecken (Abb. 6 A, B). Die Hohe jedes dieser 
Zahne ubersteigt nicht die Hohe des Hautzahnelements des Deckknochens. Die 
Chagrinzahne sind mit einer sehr feinen Schmelzschicht bedeckt; die Dentin- 
wand ihrer Basis ist fest verwachsen mit der Knochensubstanz des Prae- 
articulare. 

Im Wachstumsprozess des Praearticulare, bei dessen allmahlicher Ver- 
dickung, schichtete sich die neugebildete Knochensubstanz unmittelbar auf die 
Chagrinzahne auf. Schliesslich erwiesen sich dann die Zahne in den Knochen 
eingemauert. Gleichzeitig erschienen an der Oberflache der neugebildeten 
Knochenschichten die Chagrinzahne der neuen Generation. Die eingemauer- 
ten Zahne fielen dann beim Umbau des umgebenden Knochens der Zer- 
storung anheim. Diese Zerstorung vernichtete die Zahne nicht immer vollig. 
Zuweilen wurde der durch den Resorptionsprozess halbzerstorte Zahn von 


neuem von allen Seiten von Knochensubstanz umgeben und blieb wahrend 
eines gewissen Zeitraums solchergestalt im Knochen erhalten (Abb. 6 B). 
Die vollige Zerstorung eines solchen Zahnes erfolgte offenbar erst wahrend 
einer neuen Etappe des Knochenumbaus. 
Somit erfolgte der Wechsel der nachfolgenden Generationen von Chagrin- 
zahnen beim Osteolepis ebenso, wie bei allen anderen Formen der Crosso- 
pterygier (BysTROW 1939). 


If. 


DIPTERUS VALENCIENNESIL. 


Deckknochen. Die mikroskopische Struktur der Schadeldeckknochen 
von Dipterus wurde zuerst von PANDER im Jahre 1858 beschrieben. PANDER 
verfugte uber vertikale und horizontale Schliffe, doch ging sein Studium 
unter zu schwachen Vergrosserungen vor sich. Daher kann seine Be- 
schreibung keinesfalls als vollstandig gelten. 

Ich hatte die Moglichkeit, mehrere Dutzend Schliffe herzustellen aus den 
Deckknochen des Schadels von Dipterus valenciennesii aus den Mittel- 
devonablagerungen von Schottland und ihre Struktur unter hinreichender 
Vergrosserung darzustellen. 

An den vertikalen Schnitten eines Schadeldeckknochens von Dipterus 
valenciennesii ist deutlich zu sehen, dass er aus drei genau zu unterscheiden- 
den Schichten besteht (Abb. 7). 


1 In meiner Arbeit tiber die Zahnstruktur der Crossopterygier (Acta Zoologica 
Bd. 20, 1939) schrieb ich: ,,die Chagrinzahne waren heim Osteolepis offenbar nicht 
differenziert“. Das ist falsch. 
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Abb. 7 Vertikaler Schnitt durch den Schadeldeckknochen des Dipterus a, b, c, d, e, f 
— Niveaus der horizontalen Schnitte von Abb. 8; g — canalis anastomoticus; k — 
Knochen; p — Pulpakanal; r — Resorptionsraum; s — Schmelz; z — Dentin (X 300). 


Die oberflachliche Schicht stellt ein typisches Hautzahnparkett dar. Die 
Form jedes einzelnen Elements dieser Schicht ahnelt sehr den entsprech- 
enden Bildungen bei Osteolepis. Von unten, vonseiten des Knochens, dringt 
in jedes zum Bestand des Hautzahnparketts gehorende Element ein ver- 
tikaler Kanal ein, der einen Pulpakanal darstellt (p Abb. 7). Vom oberen 
Ende dieses Kanals verzweigen sich seitwarts ziemlich grosse Aste, von 
denen wiederum sich schmalere Dentinrohrchen abzweigen. Diese Rohrchen 
in den Elementen des Hautzahnparketts sind beim Dipterus bedeutend geringer 
an Zahl, als beim Osteolepis (Abb. 1, 7), und diese Eigenttmlichkeit ist das 
charakteristische Merkmal, welches das Hautzahnparkett des Dipterus von der 
entsprechenden Schicht der Deckknochen des Osteolepis unterscheidet. 

Die Enden der wenig zahlreichen und ziemlich breiten Dentinrohrchen 
in jedem der Hautzahnelemente verzweigen sich bei der Annaherung zu 
dessen oberen und seitlichen Flachen in mehrere kurze Aste. Diese Endaste 
fehlen in den Elementen des Hautzahnparketts beim Osteolepis und sind 
gleichfalls Unterscheidungsmerkmale des Dipterus. 
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Abb. 8. Horizontale Schnitte durch die Deckknochen des Dipterus auf verschiedenen 
Niveaus (siehe a, b, c, d, e, f auf Abb. 7). g — canalis anastomoticus; s — Schmelz; 
z — Dentin (X 300). 


Die Aussenflache jedes Hautzahnelements ist mit einer ziemlich dicken 
Schmelzschicht bedeckt. Der Schmelz deckt auch die Seitenflachen des Zahns, 
doch ist hier ihre Schicht unvergleichlich diinner (s — Abb. 7). 

An den horizontalen, unmittelbar unter der Schmelzschicht gefithrten 
Schnitten (a — Abb. 7) sind die Endaste der Dentinrohrchen als sternformige 
Gebilde zu sehen (Abb. 8 A). Solche Schnitte (Abb. 8 A) weisen deutlich 
darauf hin, dass man ebensowenig beim Dipterus wie beim Osteolepis von 
isolierten NHautzahnen sprechen darf. Jeder Hautzahn des eigenartigen 
Hautzahnparketts verwachst mit seinem Nachbarn. Somit ist es schwer an 
den horizontalen Schnitten, besonders wenn sie durch die obersten Abschnitte 
des Hautzahnparketts gefiihrt sind, die Grensen zwischen den einselnen, 
dieses bildenden Elemente zu ziehen. Auf dem gleichmassigen Hintergrund 
der sich verastelnden Enden der Dentinrohrchen sind hier bloss die verhalt- 
nismassig engen Offnungen der Poren zu sehen, deren Wande mit einer 


Schmelzschicht bedeckt sind (s — Abb. 8 A). 
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An den etwas tiefer geftihrten 
horizontalen Schnitten (b — Abb. 
7) ist zu sehen, dass die Durch- 
messer der Poren grosser wer- 
den (Abb. 8 B). Hier gestatten 
die breiten, radial vom Zentrum 
jedes Hautzahnelements verlau- 
fenden Rohrchen, dessen Platz in 
der allgemeinen Mosaik zu_be- 
stimmen. An solchen Schnitten 
ist ziemlich deutlich die strahlen- 
formige Struktur der Hautzahne 
zu sehen. 
Noch besser geschieht dies am 
horizontalen Schnitt durch die 
Enden der Hauptpulpakanale (c 
— Abb. 7). An einem solchen 
Schnitt ist der Porendurchmesser 
noch grosser, und in jedem Haut- 
zahnelement ist der Querschnitt 
des Pulpakanals zu sehen, dessen ' 
Platz das Zentrum des Hautzahns AbD. 9. Querschnitt durch Reihen von Gaumen- 
bestimmt (Abb. 8 C). Vom Ende rn ee 
des zentralen Pulpakanals verzweigen sich seitlich ebensolche anastomotische 
Kanale (g — Abb. 8 C), welche auch im Hautzahnparkett des Osteolepis zu 
finden sind. 


Diese Kanale verlaufen innerhalb von Britickchen, mit deren Hilfe die 
einzelnen Elemente der Zahnschicht des Deckknochens miteinander ver- 
wachsen. Nach beiden Seiten hin von diesen Canales anastomotici verlaufen 
die nicht sehr zahlreichen Aste der Dentinrohrchen. 

Nach der Zahl der anastomotischen Kanale, die vom Ende des zentralen 
Pulpakanals verlaufen, ist es leicht, die Zahl der Strahlen in jedem einzelnen 
Hautzahnelement zu berechnen. Eine solche Berechnung hat nachgewiesen, 


dass die Hautzahne beim Dipterus, ebenso wie beim Osteolepis, .drei-, vier-, 


fiinf- und sechsstrahlig sind, wobei vier- und ftnfstrahlige Zahne ofter 
anzutreffen sind, als drei- und sechsstrahlige. 

Die Basis jedes Hautzahnelements des Dipterus besteht aus Knochen- 
substanz, in der die Raume der Knochenzellen gut zu sehen sind. Die von 
diesen Raumen abgehenden Aste anastomosieren mit den Enden der Dentin- 
rohrchen, die in die Hautzahnbasis eindringen (Abb. 7). An dem auf einem 
entsprechenden Niveau gefiihrten horizontalen Schnitt (d — Abb. 7) sind 


die ringfO6rmigen Knochenbasen der einzelnen Hautzahnelemente gut zu 
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sehen ; zwischen diesen liegen 
die Raume der Poren, die mit- 
einander mittels ziemlich brei- 
ter Kanale verbunden sind 
(Abb. 8 D). Diese Kanale 
verlaufen unter den die be- 
nachbarten Hautzahnelemente 
verbindenden Brtckchen. 
Die Knochenbasen der 
Hautzahnelemente gehen oh- 
ne scharfe Grenzen uber in 
die zweite Schicht des Deck- 
knochens, der durch die Sub- 
stantia spongiosa gebildet ist. 
An den horizontalen Schnit- 
ten dieser Schicht (e — Abb. 
7) sind ungeordnet verstreute 
Knochenbalkchen zu _ sehen 
(Abb. 8 E). In dieser Schicht 
bemerkt man Spuren eines be- 
deutenden Umbaus. Zugleich 
Abb. 10. Querschnitt durch die Basis eines Gaumen- mit gut ausgebildeten Ha- 
zahnes des Dipterus (Langsachse =0,5 mm); d — _ vyersschen Kanalen sind hier 
Dentin, s — Schmelz. ‘ 
zuweilen zu sehen, die infolge 
des Resorptionsprozess entstanden sind (r — Abb. 7). 

Die dritte, unterste Schicht des Schadeldeckknochens von Dipterus ist die 
Schicht des Lamellarknochens. Er ist gebildet aus Knochenlamellen, zwischen 
denen Keihen stark in die Lange gezogener sehr grosser Zellhohlen liegen 
(Abb. 7). Die von diesen Hohlen aus verlaufenden Aste durchsetzen die 
Substanz der Lamellen in mehr oder weniger zu ihrer Flache perpendikularer 
Richtung. Diese Knochenschicht durchziehen an einigen Stellen Blutgefass- 
kanale. Die Wande dieser Kanale sind gebildet aus Knochen, deren Schichten 
die Fortsetzung sind mehrerer der untersten Lamellen. Diese Lamellen sind 
gleichsam in den Kanal hineingedreht und von den danebenliegenden Kno- 
chenschichten scharf abgegrenzt. 

An einigen Abschnitten des Deckknochens, an der Grenze zwischen seiner 
Spongiosa und den Lamellenschichten ist zu bemerken, dass der in der 
Substantia spongiosa oOfters zu beobachtende Umbauvorgang auch die 


lamellose Schicht miteinbezieht, indem er sie ebenfalls zerstort. Dieser Vor- 


gang fuhrte zweifellos schliesslich zum Ersatz eines bedeutenden Teils der 


lamellosen Schicht durch Trabekeln des spongidsen Knochens. Jedoch wurde 
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diese Zerstorung der la- 
mellosen Schicht von 
oben her einigermassen 
ausgeglichen durch die 
Aufschichtung neuer 
Knochenlamellen von un- 
ten. Die horizontalen 
Schnitte durch die la- 
mellose Schicht (f -— 
Abb. 7) gestatten es, die 
Hohlen grosser, in glei- 
cher Richtung gestreck- 
ter Knochenzellen zu se- 
hen (Abb. 8 F). 

Zahne. Bekanntlich 
fehlen beim Dipterus sol- 
che Deckknochen wie 
Praemaxillare und Manil- 
lare vollig; das _ sog. 
”Dentale” ist stark re- 
duziert und stellt mog- 
licherweise nicht ein Den- 
tale, sondern ein Sple- 
niale dar (WATSON und 


GILL, 1923; GOODRICH 


1930). Daher besass der \bb. 11. Vertikaler Schnitt durch einen Gaumenzahn des 
Dipterus _ valenciennesii Dipterus. D. Dentinwand; KB. Knochenbasis des 
2 Zahnes PD. pulpares Dentin; P. Knochentrabekeln des 
keine Zahne, die den Pterygoideum. 
Mundzahnen, des Os- 

teolepis entsprechen wirde. Diejenigen Zahne, die am Schadel des Dipterus 


vorhanden sind, liegen bei ihm dem Pterygoideum auf und in mehreren Reihen 


den Radius entlang, indem sie am Gaumen zwei eigenartige Fachen bilden. 
Die Pterygoidea der von GRAHAM-SMITH und WESTOLIL (1936—37) 


beschriebenen Fleurantia denticulata besassen je vier Reihen grosser Zahne 
und waren ausserdem bedeckt mit sehr feinen, typischen Chagrinzahnen. 
Dies weist ohne Zweifel darauf hin, dass die grossen Gaumenzahne der 
Fleurantia betrachtet werden konnen als das Ergebnis einer starken Ent- 
wicklung der kleinen Chagrinzahne. Wahrscheinlich waren auch die Gaumen- 
zahne des Dipterus valenciennesii gleichen Ursprungs. 

3ei spateren Vertretern der Dipnoi waren die einzelnen Gaumenzahne 
miteinander verwachsen und bildeten eigenartige und charakteristische kamm- 
artige Zahnplatten. 
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Die ebenfalls facherfor- 
mig gelegenen Zahne des 
Unterkiefers von Dipterus 
valenciennesii stellen offen- 
bar eine Gruppe stark ent- 
wickelter Chagrinzahne des 
Praearticulare dar. 

Die mikroskopische Struk- 
tur der Zahne von Dipterus 
wurde zuerst von PANDER im 
Jahre 1858 beschrieben. Er 
studierte den Bau der Zahne 
an Quer- und Langsschnitten. 

Das von uns gesammelte 
Material gestattet mir, etwas 
eingehender die Frage tiber 
die Eigentimlichkeiten der 
Zahnstruktur des Dipterus zu 
betrachten. 

Die Gaumen- und Unter- 


kieferzahne des Dipterus va- 
\bb. 12. Knochenbasis des Gaumenzahnes des Dipterus 


lenciennesii bilden nicht jene 
(Langsachse = 0,5 mm). d — Dentin; k — Knochen. J 


Kamme, die charakteristisch 
sind fur die spateren Formen der Dipnoi, und stellen isolierte Gebilde 
dar (Abb. 9). 

Die einzelnen kegelfOrmigen Gaumenzahne des Dipterus weisen an den 
Querschnitten durch ihre Basis ovale Umrisse auf (Abb. 10). Der periphere 
Teil des Zahnes, der im Grunde seine Wand ist, wird von ziemlich breiten und 
verhaltnismassig wenig zahlreichen Dentinrohrchen durchsetzt (d — Abb. 10). 
Die Art der Verzweigung dieser Rohrchen ist sehr ahnlich den Verzweigungen 
der Dentinrohrchen in den einzelnen Elementen des Hautzahnparketts an den 
Schadeldeckknochen. Auf diese Ahnlichkeit hatte seinerzeit auch PANDER 
(1858) seine Aufmerksamkeit gelenkt. 

Tatsachlich ist das Gesamtbild der Struktur der Zahnwand ein solches, dass 
es als das Ergebnis einer volligen Verschmelzung der einzelnen Elemente des 
Hautzahnparketts betrachtet werden kann; dabei muss diese Verschmelzung 
begleitet sein von Verschwinden der Poren zwischen den benachbarten Ele- 
menten. Aller Wahrscheinlichkeit nach wiesen auch die Chagrinzahne eine 
solche Eigentumlichkeit der Struktur der Dentinwand auf; aus diesen Chagrin- 
zahnen haben sich wahrscheinlich die grosseren Gaumen- und Unterkiefer- 


zahne des Dipterus entwickelt. 
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An den  Querschnitten 
durch die Basis des Gaumen- 
zahnes (Abb. 10) ist zu se- 
hen, dass die die Wande des 
Zahnes durchsetzenden Den- 
tinrohrchen an den ziemlich 
breiten Raumen beginnen, die 
girlandenformig an der In- 
nenflache der Zahnwand ge- 
legen sind. Diese Raume stel- 
len, wie dies an dem vertika- 
len Schnitt des Gaumenzahns 
(Abb. 11) zu sehen ist, die 
Querschnitte der einzelnen 
Pulpakanale dar. 


<i 


Die ganze Hohle der Pulpa 
des Gaumenzahns ist ange- 
fullt mit Dentin, das durch- 
setzt ist von breiten, zur Spit- 
ze des Zahnes_ gerichteten 
Pulpakanalen. An vielen Stel- 
len sind diese Kanale durch 
Anastomosen verbunden (PD 
— Abb. 11). Radial ziehen 
von den Kanalwanden Den- Abb. 13. Querschnitt durch die Basis eines Gaumen- 


tinrdhrchen (Abb. 10). Die Z@hnes des Dipterus (Langsachse = 1,5 mm). R. 
feinen Enden dieser Rohr- 


chen sind stark verzweigt und bilden ein dichtes Netz an den Grenzen zwischen 
den Systemen der Dentinrohrchen, die verbunden sind mit den einzelnen Pulpa- 
kanalen (Abb. 10). PANDER betrachtete diese Abschnitte des Zahnes als 
*knochenahnliche Substanz ohne Knochenzellen”. 

Schmelz (s — Abb. 10) deckt den Gaumenzahn des Dipterus valenciennesii 
in verhaltnismassig feiner und gleichmassiger Schicht. Es felen diesem 
Schmelz die Langskamme. 

Der Knochenabschnitt, mit dem das Dentin der Gaumen- oder Unterkiefer- 
zahne fest verwachsen ist, grenzt sich ziemlich deutlich von der sie umgebenden 
Knochensubstanz ab und bildet die eigenartige Knochenbasis des Zahnes (KB 
— Abb. 11). Diese Knochenbasis ist aufgebaut aus in verschiedenen Rich- 
tungen ziehenden Knochenbalken, in welchen die Raume der Knochenzellen 
gut zu sehen sind. An den Querschliffen ist meist gut zu sehen, dass der 
zentrale Teil der Knochenbasis eingenommen ist durch ein Stuck Dentin (d— 
Abb. 12). Dies lasst sich damit erklaren, dass das die Zahnhohle ausfullende 
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Dentin bis unterhalb der 
Rander der Dentinwand 
liegt und somit in das Sy- 
stem der Trabekeln der 
Knochenbasis eindringt 
(Abb. 11). 

Der Wechsel der Gau- 
men- und Unterkieferzah- 


. ne beim Dipterus erfolgte 

i durch Resorption der alten 

2% 

anne, <=, Zahne, an deren Stelle die 

jungen Zahne traten. Der 


Resorptionsprozess begann 


meist an den Wanden eines 

der Pulpakanale (R — 

Abb. 13). Dann breitete er 

sich zur Peripherie des Zah- 

nes aus, indem er innen des- 

sen Dentinwand zerstorte. 

Abb. 14 zeigt den Fall, wo 

ein nicht vollig resorbierter 

Gaumenzahn nicht heraus- 

gefallen ist, neben ihm aber 

an den Knochen der neue 

Abb. 14. Querschnitt durch die Basis zweier Gaumen- Zahn angewachsen ist. Of- 
zahne des Dipterus. d — Dentin; r — Resorptions- fenbar haben wahrend eines 
abschnitte der Zahne; s Schmelz. . 7: . 
gewissen Zeitabschnitts so- 

wohl der halbzerstorte alte Zahn, als auch der neue Zahn _ glechzeitig 
Dienste geleistet. Dann, an einer neuen Resorptionsetappe, begann gleich- 
zeitig die Zerst6rung des Dentins beider Gaumenzahner (r — Abb. 14). Dieser 
Vorgang hatte wohl zum gleichzeitigen Ausfall beider Zahne gefuhrt und 


zum Ersatz beider durch einen Gaumenzahn der neuen Generation. 
III. 
DECKKNOCHENWACHSTUM. 
Im Jahr 1936 warf T. S. WesToLL zum erstenmal die Frage uber das 
Wachstum des Schadels bei einigen Vertretern der Crossopterygii und Dipnoi 


auf. Er hatte bebobachtet, dass ,,cosmine layer’ ic fixed to the underlying bones, 


1 Hautzahnparkett. (A. B.) 
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and provides an interesting example of the differentiation of the cosmine from 
the subjacent bony plates“. 
It is not at all easy to understand‘‘, — schreibt WEsTOLL, — ,,the method 
of growth of a complex continuous curved sheet of cosmine fixed to a series 


of separate bony plates, themselves growing, and it seems only possible through 


some process of resorption and reformation. It seems quite impossible to do 
this in any but two ways: by resorption along the common surface, with 
sliding; or by more or less complete resorp- 
tion of the cosmine, at least along the sutures, 
at intervals.“ 
Die Richtigkeit seiner Meinung vom Wachs- 
tumsvorgang beweist WestTor. durch den 
Hinweis auf das Bestehen von Abschnitten 
mit Resorption ,,cosmine‘‘-Schicht 
Hautzahnparkett von Gross), an der Aussen- 
flache der Schadelknochen und der Schuppen 
bei einigen Vertretern der Crossopterygier. 
Dabei gelang es ihm festzustellen, dass der Re- 
sorptionsvorgang meist von Knochenrandern 
beginnt. 
WESTOLL hatte keine mikroskopische Unter- 
suchung der Deckknochen der von ihm studier-  . 


ten Formen vorgenommen. Daher erwahnt er app. rs, Dermosupraoccipita- 


auch in seiner Arbeit nicht, wie im Grunde die le“ des Dipterus valenciennesii 
Zerstorung der sog. ,,.kosminen vor 
sich geht. Sein Standpunkt gegenttber dem Wachstumsvorgang der Knochen 
bei Osteolepis griindet sich bloss auf seinen mikroskopischen Wahrnehmungen. 

Was die fossilen Vertreter der Dipnoi, speziell den Dipterus betrifft, so hat 
WESTOLL festgestellt, dass auch bei diesen ,,the cosmine on the head-bones 
and scales show the same resorption from the margins". 

Dabei hob er das oft vorkommende Vorhandensein an den Deckknochen des 
Schadels von Dipterus ungleicher, konzentrischer Linienumrisse, welche die 
Resorptionsabschnitte begrenzen, hervor. 

PANDER (1858) hatte seinerzeit diese eigenttimlichen, abgeschlossenen 
Linien beim Dipterus gesehen und sehr genau abgebildet, da jedoch WEsTOLI. 
(1936) der erste Forscher ist, der diese Linien deutete; so halte ich es ftir 
richtig, sie ,,Westoll-Linien“ zu nennen. 

Zum besseren Verstandnis dieser Westoll-Linien bringe ich in Abb. 15 das 
Bild eines der Deckknochen des Schadels von Dipterus valenciennesii. Diesen 
Knochen nannte PANDER Squama occipitalis media, WATSON und GILL (1923) 
betrachteten ihn als das Resultat einer Verschmelzung des Parietale mit dem 
Dermosupraoccipitale, GoopRICH (1925) halt ihn fur ein Dermosupra- 
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occipitale. An der Aussenflache des von mir abgebildeten Knochens ist gut zu 
sehen die zentrale, etwas vertiefte, von der gewundenen Westoll-Linie be- 
grenzte Flache; zur Peripherie hin von dieser Linie aus verlauft eine zweite, 
ebenso abgeschlossene Linie, welche die erste umfasst; im hinteren Abschnitt 
des Knochens liegt die dritte Westoll-Linie, die keinen geschlossenen Ring 
bildet. 

Westoll-Linien gibt es meist an diesem Knochen bei jedem [exemplar des 
Dipterus valenciennesii. Ihre Zahl und ihre Umrisse sind jedoch nattirlich 
niemals gleich. Ebensolche Linien sind anzutreffen an vielen anderen Deck- 
knochen des Schadels von Dipterus. 

Nachdem ich von der Arbeit WESTOLL’s Kenntnis genommen hatte, setzte 
ich mir zum Ziel aufzuklaren, was denn eigentlich im Knochen vorgeht bei 
der von WESTOLL beschriebenen Resorption des Hautzahnparketts. 

Diesen Vorsatz auszufuhren erwies sich als recht schwierig, da das mir 
zur Verfiigung stehende Material aus Schottland, wie oben gesagt, ganz 
schwarz gefarbt war, was die Herstellung geniigend durchsichtiger Schliffe 
sehr erschwerte. So war ich genotigt, eine grosse Menge sehr dinner Schliffe 
herzustellen, um die Moglichkeit zu haben, unter diesen einige gelungene 
Praparate herauszusuchen. Und diese Praparate, in denen die Schnittflache 
perpendikular zum Knochen gerichtet war und die Linie (oder die Linien) 
Westoll’s durchkreuzte, haben mir, wie mir scheint, gestattet, das Wesen des 
Resorptionsvorganges des Hautzahnparketts an den Deckknochen des Dipterus 
valenciennesii aufzuklaren. 

Das erste, was mir gelang an solchen Schliffen festzustellen, war, dass die 
Westoll-Linien solche Abschnitte des Deckknochens abgrenzen, deren Hautzahn- 
parkett gebildet ist aus ihren Ausmaassen nach verschiedenen Elementen. 

Dieser Unterschied besteht darin, dass die Zahnelemente, welche den nach 
aussen von der Linie gelegenen Teil des Hautzahnparketts bilden (b — Abb. 
16 A), fast doppelt so gross sind, wie die Elemente des Hautzahnparketts, 
welches nach innen von dieser Linie liegt. (a — Abb. 16 A). 

Wenn der Schnitt zwei Westoll-Linien tberkreuzt hatte, konnte man Zahn- 
elemente von drei verschiedenen Ausmassen sehen (Abb. 16 C). 

Dabei war der Abschnitt des Hautzahnparketts, der naher zum Zentrum des 


Knochens gelegen war, gebildet aus den kleinsten Elementen (a — Abb. 16 C). 


Er war durch die Westoll-Linie yom zweiten Abschnitt getrennt, der nach 
aussen zu vom ersten lag und aus Zahnelementen gebildet war, die doppelt 
so gross waren (b — Abb. 16 C). Noch weiter zur Peripherie hin, vom vorigen 
Abschnitt des Hautzahnparketts durch die zweite Westoll-Linie getrennt, lag 
der dritte Abschnitt; die Ausmaasse seiner Elemente tbertrafen die Zahn- 
elemente des zweiten Abschnitts ebenfalls um das Doppelte (c — Abb. 16 C). 

An den horizontalen Schliffen der Knochen, die an ihren Aussenflachen 
Westoll-Linien aufweisen, durchtrennt die Schnittflache die zu beiden Seiten 
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Abb. 16. Dipterus. A. Vertikaler Schnitt durch das Hautzahnparkett des Schadeldeck- 

knochens; B. Horizontaler Schnitt durch das Hautzahnparkett; C. Vertikaler Schnitt 

durch das Hautzahnparkett. a, b, c — Hautzahnelemente verschiedener Generationen; 

e — horizontaler Schnitt durch den oberen Abschnitt des Hautzahnparketts; r — 
Resorptionsraum (X 300). 


von dieser Linie gelegenen und ihren Ausmaassen nach verschiedenen Haut- 
zahnelemente, selbstverstandlich an deren verschiedenen Niveaus. An solchen 
Schliffen sind 2 stark voneinander abgegrenzte Abschnitte zu sehen, die ver- 
schiedenen Bau aufweisen (Abb. 16 B). In einem dieser Abschnitte erweisen 
sich die Hautzahnelemente naher ihrer Aussenflache zu zerschnitten (e — 
Abb. 16 B); im anderen — naher ihrer Knochenbasis zu (d — Abb. 16 B). 
Im ersten dieser Abschnitte sind die runden Offnungen der Poren zu sehen, 
deren Wande mit Schmelz bedeckt sind, wahrend zwischen den Poren im 
Dentin die Verzweigungen der Enden der Dentinrohrchen verstreut sind. 
Im zweiten Abschnitt sind die Basen der Hautzahnelemente zu sehen, die an 
dem Niveau geschnitten sind, wo sie noch von Dentinrohrchen durchsetzt sind. 
In einigen sind stellenweise bereits Raume von Knochenzellen anzutreffen. 
Das aufmerksame Studium einer grossen Anzahl von Praparaten ermoglichte 
es mir, in einigen Fallen innerhalb einzelner Hautzahnelemente Resorptions- 
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raume festzustellen. (r — Abb. 16 A). Nach der Lage dieser Raume zu 
urteilen, begann der Resorptionsprozess an den Wanden des Pulpakanals. 
Dann schritt die Zerstorung des Dentins allmahlich zur Peripherie fort, bis 
das Hautzahnelement vollig resorbiert war. Resorptionsraume war ich in der 
Lage nicht bloss in den vertikalen, sondern auch in den horizontalen Schliffen 
aufzufinden (r — Abb. 16 B). 

Von grosser Wichtigkeit fir die Deutung des Wachstumsprozesses im 
Knochen ist der Umstand zu betrachten, dass Spuren der Zerstorung von 
Dentin immer nur in den Elementen derjenigen Abschnitte des Hautzahn- 
parketts zu finden sind, die in unmittelbarer Nahe der Westoll-Linien gelegen 
sind. Dabei sind der Resorption bloss die an Umfang geringeren Elemente unter- 
worfen, die nach innen zu von der Linie liegen, wahrend in den grdsseren, 
nach aussen zu gelegenen Zahnelementen niemals Resorptionsraume zu sehen 
sind. 

Ich mochte besonders darauf hinweisen, dass Resorptionsraume des Haut- 
zahnparketts in den Schliffen der Deckknochen verhaltnismassig selten vor- 
kommen, Im gegebenen Fall handelt es sich bloss um Praparate, in denen 
die Schnittflache die Westoll-Linie tiberquert und in denen folglich das Vor- 
handensein von Resorptionsraumen zu erwarten gewesen ware (Abb. 16 C). 
Dies lasst sich zweifellos so erklaren, dass eine Zerstorung des Hautzahn- 
parketts im Knochen nicht ununterbrochen vor sich ging. Wahrscheinlich er- 
folgte diese erstens periodisch, zweitens nicht gleichzeitig der ganzen Lange 
der Westoll-Linie nach. Wenn somit der Resorptionsvorgang an einem Abschnitt 
eine Gruppe Elemente des Hautzahnparketts zerstorte, so brauchte das gar 
nicht zu bedeuten, dass die Hautzahne der gleichen Generation, welche die 
Nachbarteile bildeten, ebenfalls einer Resorption unterworfen sein mussten ; 
ihre Zerstorung konnte bedeutend spater erfolgen. 

Alle diese Beobachtungen gestatten die Voraussetzung, dass die von 
WESTOLL (1936) beschriebenen Erscheinungen infolge des das Hautzahn- 
parkett zerstorenden Resorptionsprozesses vor sich gingen. Dieser Prozess 
begleitete das Wachstum des Knochens sowohl in die Dicke, als auch zur 
Peripherie hin. Der gleichen Ansicht ist im Grunde auch WESTOLL. Seine 
Vorstellungen von allen Veranderungen des Knochens im Prozess seines 
Wachstums decken sich jedoch nicht vollstandig mit dem, was jetzt zutage 
gekommen ist, nach der mikroskopischen Untersuchung vieler Einzelheiten 
im Verlauf des Resorptionsvorgangs im Hautzahnparkett. 

Wenn man alle Eigentiimlichkeiten im Zerstorungsprozess des Hautzahn- 
parketts in Betracht zieht, die bei der mikroskopischen Untersuchung vor- 


gefunden wurden, so darf man vermuten, dass das Wachstum der Deckknochen 


des Schadels beim Dipterus folgendermassen vor sich ging. 
Die kleinen Schadeldeckknochen junger Exemplare des Dipterus stellten 
dreischichtige Platten dar (Abb. 17 A). Ihre Aussenschicht bildete das Haut- 
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zahnparkett, das aus 
gleich grossen Zahn- 
elementen bestand; die 
Mittelschicht bildete die 
Substantia spongiosa, 
die unterste Schicht ‘war 
aufgebaut aus einer ge- 
ringen Anzahl horizon- 


taler Knochenlamellen, 
durch welche in die 
Substantia spongiosa 
die Kanale der Blut- 
gefasse hindurchzogen. 

Das Knochenwachs- 


tum begann mit einer 
Aufschichtung neuer 
Knochenlamellen auf 
die Unterflache der 
Basalschicht. Dadurch 
wurde eine Verdickung 
des Knochens hervor- 


gerufen.  Gleichzeitig 
; Abb. 17. Schema des Wachstums des Schadelknochens von 
Wucherten die Basal- Dipterus. a — erste Generation des Hautzahnparketts; b — 
schicht und die Sub- zweite Generation des Hautzanparketts; r — Hautzahn- 
stantia spongiosa zur elemente mit Resorptionsraumen. 
Peripherie des Knochens tber den Rand des Hautzahnparketts hinaus. 

Infolgedessen wurde der Knochen nicht nur etwas dicker, sondern wuchs 
auch dem Flachenraum nach, und um den Teil seiner Oberflache, der vom 
Hautzahnparkett bedeckt war, entstand ein Streifen von Zahnelement freier 
spongidser Schicht. Nach der Ausbildung dieses Streifens zeigten sich auf 
seiner Oberflache Elemente von Hautzahnparkett einer neuen Generation. 
Diese Elemente der zweiten Generation waren dadurch von den den zentralen 
Teil des Knochens bedeckenden Elementen der ersten Generation unter- 
schieden, dass sie etwa doppelt so gross waren (b — Abb. 17 B). Dies fuhrte 
dahin, dass an der Grenze zwischen den Hautzahnparketten verschiedener 
Generationen die erste geschlossene Westoll-Linie erschien, die in einiger Ent- 
fernung von den Randern des nach allen Richtungen gewucherten Knochen 
verlief. 

Nach Bildung langs dem Knochenrand eines Ringes, oder vielmehr eines 
Streifens des Hautzahnparketts einer neuen Generation, begannen in den 
Zahnelementen der fritheren Generation Resorptionsraume zu_ erscheinen 
(r — Abb. 17 B). Sie entstanden in den Pulpakanalen jener Zahnelemente, 
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die in unmittelbarer Nahe der Westoll-Linie gelegen waren. Nach einiger Zeit 
fuhrte der Resorptionsvorgang zur volligen Zerstorung der Gruppe von Zahn- 
elementen. Nach ihrem volligen Verschwinden entstanden an ihrer Stelle grés- 
sere Zahnelemente der zweiten Generation (Abb. 17 C). Das fithrte zu einer 
geringen Verschiebung der geschlossenen Westoll-Linie in der Richtung zum 
Knochenzentrum, wodurch die durch das Hautzahnparkett der ersten Gene- 
ration eingenommene I[lache sich verkleinerte. Dieser Prozess eines Ersatzes 
alter Zahnelement durch neue dauerte fort, bis die gesamte Oberflache des 
Knochens mit einer neuen Generation des Hautzahnparketts (Abb. 17 C, D) 
bedeckt war. 

WESTOLL yvermutete, dass die durch gewundene Linien begrenzten und 
etwas vertieften zentralen Teile an den Schadelknochen des Dipterus Ab- 
schnitte darstellen, in denen der Resorptionsvorgang bereits zum Abschluss 
gekommen ist. ,,It is not unreasonable to suppose“, schreibt er, ,,that 
such grooves represent the stadia of past resorptions.“. Diese Vermutung 
scheint mir nicht gerechtfertigt zu sein. Wie das mikroskopische Studium nach- 
gewiesen hat, ist der zentrale Teil des Knochens das Gebiet, das von der 
fruhesten Generation des Hautzahnparketts bedeckt ist. Dieser Teil ist etwas 
vertieft, und zwar nicht, weil sich hier die Schicht des Hautzahnparketts 
bereits abgeschichtet hat und abgefallen ist, aber weil die es zusammen- 
setzenden Elemente hier halb sogross sind, wie die Elemente der neuen Gene- 
ration, welche ringfOrmig an der Peripherie des Knochens gelegen sind. Somit 
findet sich da, wo nach WEsTOLL der Resorptionsprozess bereits abgeschlossen 
ist, erst sein Anfang. Er ist bloss da angeschlossen, wo die Knochenoberflache 
mit dem Hautzahnparkett der neuen Generation bedeckt ist. 

Bedeutend friher als die zweite Generation der Hautzahnelemente die 
erste vollig abgelost hat, also auch frther, als der King der geschlossenen 
Westoll-Linie, sich allmahlich verringernd, vollstandig verschwand, entstand an 
der Knochenperipherie die dritte Generation von Elementen der Zahnschicht. 
Diese Elemente lagen an der Oberflache der an der Peripherie gewucherten 
beiden unteren Knochenschichten und waren um das Doppelte grosser, als 
die fritheren. Infolge dessen entstand ein zweiter aus der Westoll-Linie 
gebildeter Ring. An einigen Knochen konnte das Erscheinen einer dritten 
Westoll-Linie beobachtet werden, welche die dritte und vierte Generation des 
Hautzahnparketts abgrenzte (Abb. 15). 

Die durch den Wechsel der verschiedenen Generationen von Hautzahn- 
parkett hervorgerufene Verschiebung der Westoll-Linie zum Zentrum des 
Knochens erfolgte nicht ihrer ganzen Lange nach gleichzeitig. Wie bereits 
oben erwahnt, gelingt es weitaus nicht in jedem die Westoll-Linie durch- 
kreuzenden Schliff eine Resorption des Hautzahnparketts festzustellen. Das 
zeugt davon, dass der Prozess eines Wechsels von Generationen der Zahn- 


elemente nicht ununterbrochen der ganzen Lange dieser Linie nach vor sich 
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ging. In den einen Abschnitten blieb er lange Zeit hindurch zuriick, in den 
anderen verlief er verhaltnismassig intensiv. Die Folge war, dass die einen 
Abschnitte der Linie relativ rasch sich zum Zentrum des Knochens verschoben, 
die anderen aber stark zuriickblieben. Alles dies bewirkte, dass der Gesamt- 
verlauf der Westoll-Linie gewunden wurde. Natiirlich gab es, je alter ihrer 
Entstehung nach die betreffende Westoll-Linie war, umso mehr Stérungen der 
Tempi der Verschiebung zum Zentrum des Knochens hin ihrer einzelnen 
Teile, andererseits — je jiinger die Linie, desto geringer die Anzahl der 
Storungen wahrend der geringeren Frist ihres Bestehens auf dem Knochen. 


Daher sind die inneren, dem Knochenzentrum nachstliegenden Ringe der 


Westoll-Linien meist gewunden und zeichnen weniger genau im Vergleich zuden 


ausseren die allgemeinen Umrisse des Knochens ab. Die dusseren Linien 
dagegen verlaufen meist parallel den Randern der Knochen (Abb. 15). 

Gleichzeitig mit dem Wechsel der Generationen der Zahnelemente er- 
folgte an der Aussenflache des Knochens in ihrer mittleren spongidsen Schicht 
ein bestandiger Umbau der Trabekeln. Die in dieser Schicht vor sich gehende 
Resorption des Knochens ergriff auch die lamelldse Schicht (Abb. 17 C, D). 
Infolgedessen drangen die neugebildeten Abschnitte der spongidsen Schicht 
allmahlich in die lamellose ein; das fithrte schliesslich zur Verdickung der 
Mittelschicht des Knochens, 

An vielen vertikalen Schliffen der Deckknochen von Dipterus sind die 
einzelnen Gruppen stark gestreckter und horizontal gelegener Raume der Kno- 
chenzellen unter den ganz andersartig gerichteten Raumen der Zellen der 
spongidsen Schicht gut zu sehen (Abb. 7). Diese Gruppen sind zweifellos 
Raume von Knochenzellen, welche frither zum Bestand der jetzt vollig an dieser 
Stelle zerstorten lamellosen Schicht gehorten. 

Die Zerstorung der Basalschicht wahrend des Umbauprozesses der Schicht 
von Substantia spongiosa wurde in hohem Grade ausgeglichen durch die 
Aufschichtung auf die untere Flache des Knochens von Lamellen der neu- 
gebildeten Knochensubstanz. 


Mir standen keinerlei Fragmente der Schadelknochen von Osteolepis zur 
Verfiigung, an denen Spuren eines Resorptionsprozesses zu sehen gewesen 
waren. WESTOLL meint, dass ,,Osteolepis macrolepidotus rarely shows stages 
of this process’. Immerhin hat WEsToLL Resorptionsspuren an den Knochen 
von Osteolepis gesehen. 

Unter meinem Material befindet sich nur ein Schliff aus den Schuppen von 
Osteolepis macrolepidotus, der von unserem Standpunkt aus wertvoll ist. 

Die Schuppe von Osteolepis ist ebenso gebaut, wie die typischen Deck- 
knochen. Man kann in ihr die gleichen drei Schichten unterscheiden: Haut- 
zahnparkett, spongidse Schicht und die Schicht der Knochenlamellen (Abb. 18). 

Der Wert meines Praparates besteht darin, dass darin gut zu sehen ist, wie die 
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aussersten der Zahnelemente vom Resorptionsprozess halb zerstort sind (R — 
Abb. 18). Nach der Lage der Resorptionsraume zu urteilen, hat die Zer- 
storung der Zahnelemente von ihren Pulpahohlen aus begonnen. Sehr wichtig 
erscheint mir auch der Umstand, dass die Zerstorung des Hautzahnparketts 
der Schuppen von ihren Randern aus ihren Anfang nahm. 

Dieses einzigartige Praparat gestattet mir immerhin vorauszusetzen, dass 
der Wechsel der ausseren Zahndecke beim Osteolepis ebenso vor sich ging, 
wie beim Dipterus. Daher ist anzunehmen, dass hinsichtlich der Wachstumsart 


Abb. 18. Rand einer Schuppe des Osteolepis. R. Resorptionsraum (XX 300). 


der Deckknochen von Osteolepis zwischen diesem und dem Dipterus kein 
wesentlicher Unterschied bestand. Die Veranderungen in den Knochen jedoch, 
die beim Dipterus recht intensiv vor sich gingen, erfolgten beim Osteolepis 
offenbar bedeutend langsamer. Ich glaube, nur damit ist der Umstand zu 
erklaren, dass die Westoll-Linien, die an den Schadelknochen buchstablich jedes 
Exemplars von Dipterus zu sehen sind, beim Osteolepis ausserst selten vor- 
kommen. 

Die grosse Ahnlichkeit der Mikrostruktur der Schadelknochen von Osteo- 
lepis und Dipterus, die gleiche Art des Wechsels von Generationen des 
Hautzahnparketts im Verlauf des Knochenwachstums scheint mir nochmals 
die Meinung zu bestatigen, dass diese beiden Formen auf einen bisher un- 
bekannten Ahn zurtickszufthren sind und als zwei in verschiedener Richtung 
entwickelte Zweige betrachtet werden konnen. Jede dieser Formen hatte sich 
zweifellos bereits ziemlich weit vom gemeinsamen Urahn entfernt. 

Osteolepis hatte dabei seine primitiven rhombischen Schuppen behalten und 
das schwach spezialisierte Zahnsystem, das sich wahrscheinlich fast gar nicht 
vom Zahnsystem seiner mit dem Dipterus gemeinsamen Ursprungsform unter- 
schied; der Schadel des Osteolepis hatte die fiir Crossopterygier typische 
Struktur angenommen. Der Dipterus dagegen hatte in hohem Grade den 
primitiven Bau des Schadeldachs beibehalten, doch gleichzeitig eine progres- 


sivere zykloide Form der Schuppen angenommen. Sein Kieferapparat war einer 
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aussersten Spezialisierung unterworfen worden, welche eine Reduktion solcher 
Knochen wie Praemaxillare, Maxillare und Dentale herbeifithrte und die Ent- 
wicklung eines sehr eigenartigen Systems von Zahnen, die eine Abart der 
Chagrinzahne im Pterygoideum und Praearticulare darstellten. 
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